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The  composition of  the exopolysaccharide matrix of Pseudomonas putida mt2 biofilms  is 
relatively undefined as well as the contributions of each polymer to ecological fitness.  Here, 
we  describe  the  role  of  two  putative  exopolysaccharide  gene  clusters,  putida 
exopolysaccharide A  (pea)  and bacterial  cellulose  (bcs)  in biofilm  formation  and  stability, 
rhizosphere  colonization,  and  matrix  hydration  under  water‐limiting  conditions.    Our 
findings  suggest  that pea  is  involved  in  the production of a novel glucose, galactose, and 
mannose‐rich  polymer  that  contributes  to  cell‐cell  interactions  necessary  for  pellicle  and 
biofilm formation and stability.   In contrast, Bcs plays a minor role in biofilm formation and 
stability;  although  it does  contribute  to  rhizosphere  colonization based on  a  competition 




to  increased  alginate  promoter  activity.    However,  this  did  not  lead  to  increased 
exopolysaccharide  production,  except  in  alginate‐deficient mutants,  indicating  that when 
unable  to  synthesize  alginate,  P.  putida  compensates  by  producing  more 
exopolysaccharides,  presumably  to  facilitate  biofilm  hydration.    Collectively,  the  data 
24 




    Bacterial  biofilms  are  highly  structured  assemblages  of  cells  that  share  many 
secreted molecules, including exopolysaccharides (EPS), proteins, and DNA that collectively 
comprise  the extracellular matrix  (Borlee et al., 2010).   This matrix  is  thought  to provide 
multiple  functions  for  the  community,  serving as a  scaffold holding biofilm  cells  together 
and  providing  protection  from  some  antimicrobials,  phagocytosis,  and  environmental 
stresses.    Exopolymer  production  is  highly  regulated  and  is  likely  influenced  by 
environmental conditions, particularly if the product is a fitness determinant.  For example, 
under  water‐limiting  conditions  Pseudomonas  putida,  and  other  fluorescent 
Pseudomonads,   produce  the EPS alginate  to  facilitate maintaining biofilm hydration and 
proper  biofilm  architecture,  protecting  residents  from  desiccation  stress  and  increasing 




interest.  Recent  reports  suggest  that  cyclic  diguanylate  (c‐di‐GMP)  positively modulates 
production  of  matrix  components  at  the  transcriptional  and  allosteric  level  for 
Pseudomonads and other Gram‐negative species (Tischler and Camilli, 2004, Hickman et al., 
2005, Romling et al., 2005). The developing model  is  that high  intracellular  levels of c‐di‐
GMP promote the biofilm  lifestyle through matrix production, while  lower  levels promote 
motility and the planktonic lifestyle. In P. aeruginosa, studies of the Wsp signal transduction 
system suggest  that  the production of c‐di‐GMP  is stimulated  in response  to growth on a 
surface  (Guvener  and Harwood,  2007)and mutations  in  this  sensory  system  can  lead  to 
variants with altered EPS production and biofilm properties  including small colony variants 
(Spiers et al., 2003, Starkey et al., 2009). Activation of WspR results in the synthesis of c‐di‐





of  the outer membrane associated adhesin LapA  (Monds et al., 2007), which  in P. putida 
appears  to  be  associated  with  a  cellulase‐sensitive  polylsaccharide  (Gjermansen  et  al., 
2010).    Similarly,  in  enteric  bacteria  increased  cellular  levels  of  c‐di‐GMP  can  lead  to 







biofilm matrix  influences  environmental  stress  tolerance,  including  desiccation  tolerance 
(Aspedon et al., 2006, Chang et al., 2007).  Previously, we showed that alginate production 
by  P.  putida,  and  other  fluorescent  pseudomonads,  influences  matrix  physicochemical 
properties and biofilm development (Chang et al., 2007).  By maintaining biofilm hydration, 
alginate  production  may  attenuate  dehydration‐mediated  oxidative  stress  which,  if 
extensive, can lead to cell death (Chang et al., 2009). The fitness advantages associated with 






and  their  role  in unsaturated biofilm development and environmental stress  tolerance.  In 
this report, we explore the role of two putative EPS identified in the genome sequence of P. 
putida KT2440 (Nelson et al., 2002) on biofilm development and begin to explore their role 
in  P.  putida’s  ecological  success  in  various  habitats  and  under  various  environmental 
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conditions.   We show that a novel EPS locus that we refer to as putida exopolysaccharide A 
(pea)  is  important  for  cell‐surface  interactions  and  for maintaining  cell‐cell  interactions 
post‐attachment on abiotic surfaces.  Also, we show that the operon for the biosynthesis of 
a cellulose‐like polymer is important for biofilm maintenance post‐attachment, rhizosphere 
fitness, and  that  its presence may  interfere with  interactions between  the surface and an 






The  cellulose  operon  (Table  1)  is  predicted  to  be  comprised  of  ten  genes  and 
includes homologs of components known to form cellulose synthase complexes, a PilZ c‐di‐
GMP  binding  domain,  and  transport,  based  on  BLAST  analysis  and  genome  annotation 
(Nelson et al., 2002).  PFAM predictions suggest that the BcsQ protein contains a MinD/ParA 
binding  domain  implying  that  cellulose  production machinery may  be  located  at  the  cell 
poles, as  in E. coli (Quere and Ghigo, 2009).   A cellulase (bcsZ)  is  likely encoded within the 
operon and is the only predicted cellulase in the P. putida KT2440 genome.      
Analysis  of  the  putida  exopolysaccharide  A  (pea)  locus  revealed  at  least  six 
transcriptional  units  comprised  of  ORFs  predicted  to  encode  proteins  involved  in  the 
synthesis  and  transport  of  polysaccharides  (Table  1).    We  focused  on  the  fifth 
transcriptional unit  (PP3133‐3141)  containing  five putative glycosyltransferases and other 
genes  for  polysaccharide modification  for  generating mutants  (Table  1).   We  used  the 
Carbohydrate‐Active  enZYmes  database  to  predict  potential  substrates  of  these 
glycosyltransferases  and  found  that peaI encodes  a putative mannosyl  transferase, while 
PeaH  and  PeaC  are members  of  group  2,  family  2  glycosyltransferases  that  can  donate 
mannose,  rhamnose,  N‐acetylglucosamine,  N‐acetylgalactosamine,  or  glucose  to  the 
developing polysaccharide polymer.  PeaG is a group 2, family 4 glycosyltransferase that can 
donate  GDP‐Man‐α‐mannose,  α‐glucose,  UDP‐Gal‐α‐galactose,  or  xylose.    We  did  not 
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identify  any  PilZ, GGDEF,  EAL,  or HD‐GYP  domains  in  the  pea  loci,  based  on  PFAM/COG 










bcsD  PP2629  1  Putative protease, Pectobacterium sp. BcsE (45‐48%) 
bcsE  PP2630  1  TIGR03369 bacterial cellulose synthase E, putative protease, E. coli 
61% 
bcsF  PP2631  1  TIGR03493, Pectobacterium wasabiae BcsF (52%) 
bcsG  PP2632  1  TIGR03368, cellulose synthase operon protein P. wasabiae YhjU 
(63%) 
bcsH  PP2633  1  Unknown (Hypothetical) 
bcsQ  PP2634  1  PF01656, cellulose synthase containing putative MinD/ParA domain 
bcsA  PP2635  1  PF00535, cellulose synthase catalytic subunit, contains PilZ domain, 
E. coli (72%) 
bcsB  PP2636  1  PF03170, cellulose synthase regulator protein BcsB, Pectobacterium 
carotovorum (67%) 
bcsZ  PP2637  1  PF01270, endo‐1,4‐D‐glucanase/ cellulase, P. carotovorum (66%) 
bcsC  PP2638  1  PF05420, cellulose synthase subunit C, E. coli (56%) 
Putida exopolysaccharide A (pea) locus  
  PP3126  1  PF02563, polysaccharide export, pslD PA2234 (47%) 
  PP3127  2  PF02706, exopolysaccharide transport/ Wzz chain length 
determination 
  PP3128  2  TIG01007, EPS/capsule, ATPase for chromosome partitioning 
galE  PP3129  3  UDP‐glucose‐4‐epimerase 
  PP3130  3  β‐glycanase based on protein structural homologyb 
  PP3131  3  Hypothetical 
  PP3132  4  PF01943, polysaccharide biosynthesis, involved in export of LPS O‐
antigen 
peaA  PP3133  5  PF05199, GMC oxidoreductase, putative choline dehydratase  
peaB  PP3134  5  COG0110, acteyltransferase; structural homology to galactoside‐
acetyltransferase protein 
peaC  PP3135  5  PF00532, periplasmic binding protein/Glycosyltransferase group 2, 
family2c 











peaE  PP3137  5  PF00535, glycosyltransferase, group 2, rhamnose glycosyl 
transferase,   pslC PA2233 (39%) 
peaF  PP3138  5  PF04393, VirK domain, PSEEN2448 P. entomophila 
glycosyltranferase (77%) 
peaG  PP3139  5  PF00534, Glycosyltransferase group 1, family 4, PA1391 (48%) 
peaH  PP3140  5  PF00535, Glycosyltransferase group 2, family 2 
peaI  PP3141  5  PF03808, Glycosyltransferase group 2, family 26, likely involved in 
mannose transfer  




    To assess whether  the pea or bcs  loci play a  role  in biofilm  formation we utilized 




























































development  of  simple  phenotypic  assays,  including  colony morphology  (Bokranz  et  al., 
2005),  pellicle  formation  (Friedman  and  Kolter,  2004),  congo  red  and  calcofluor  binding 
(Spiers  et  al.,  2003),  and  quantification  of  biofilm  formation  on  solid  surfaces  by  crystal 
violet staining  (O'Toole and Kolter, 1998) or microscopy  (Vasseur et al., 2005).   Wild  type 
mt2 did not form robust pellicles or exhibit strong congo red binding properties.   Previous 
work  (Spiers  et  al.,  2003, Hickman  et  al.,  2005)  has  shown  that  c‐di‐GMP  can  stimulate 




intracellular  c‐di‐GMP pools  since WspR  increases  exopolysaccharide production  in other 
closely  related Pseudomonas  species  (Spiers et al., 2003, Hickman et al., 2005).   WspR19 
expression by mt2, ΔalgD, and ΔbcsQAB under hyper, but not hypo‐osmotic conditions (Fig. 





the  congo‐red  binding  properties  of  colonies,  which  were  dark  red  within  48  h  post‐
inoculation whereas strains containing the ΔpeaGHI deletion were faint pink (Fig. 1B).  None 
of the strains developed wrinkled colonies as reported for Salmonella, P. aeruginosa, and P. 
fluorescens  (Zogaj  et  al.,  2001,  Friedman  and  Kolter,  2004,  Spiers  and  Rainey,  2005).  




    To  determine  if  Pea  or  Bcs  genes  have  a  role  in  biofilm  formation we  employed 
biofilm microtiter dish and glass coverslip assays.   Adherence properties of mt2 and EPS‐
deficient mutants  to microtiter wells were  similar  to  each  other  during  early  stages  of 
biofilm formation (6 h).   However, over time ΔpeaGHI and ΔbcsΔpea biomass substantially 












We  also  assessed  biofilm  formation  on  glass  coverslips  at  the  air‐liquid  interface  by 







biofilm  formation was  clearly mediated by  the peaGHI deletion  since  introduction of  the 





plate biofilm assays of mt2  (z),  ΔbcsQAB  (),  ΔpeaGHI  (), and  ΔbcsΔpea  (S).   Values are  the 
mean and error bars  (SEM) of  three or more experiments.    (B) Representative  images of 24 h old 
biofilms  formed by miniTn7gfpAAV  tagged  cells at  the  coverslip air‐liquid  interface  in  JM mannose 
medium without  (‐) or with  (+) 200 U cellulase  treatment.   A 10x objective  lens was used  to  take 
images  of  horizontally‐orientated  coverslips.  (C)  Calcofluor  staining  of  24  h  old  biofilms  at  the 
coverslip air‐liquid interface.  One day old biofilms were stained in a 100 μM calcofluor solution and 
rinsed prior to obtaining epifluorescence microscopy  images with a 20x objective  lens.    Inserts are 
histograms  of  fluorescence  intensity  profiles  of  each  pixel  after  background  correction.    Sidebar 
provides  the  color  coded  fluorescence  intensity  values  used  to  derive  the  fluorescence  intensity 
histogram insets. 
 
However,  unlike  the  microtiter  plate  biofilm  assay,  we  did  not  observe  a  similar 
decrease in biofilm formation by ΔbcsQAB in our glass coverslip assay (compare Fig. 2A and 




a statistically significant decrease  in biofilm  formation, although not quite  to  the  levels of 
ΔpeaGHI  (Fig. 3).   Collectively,  the data  suggests  that  the  surface properties of ΔbcsΔpea 
exhibits better cell‐surface adhering properties than ΔpeaGHI (Fig. 2B, Fig. 3) but  is unable 





glass  coverslips  at  the  air‐liquid  interface  24  h  post‐inoculation  by  strains  containing  an  empty 
pME6041 (pME) vector, or complementation vectors pME‐Pea or pME‐Bcs. Bars represent the mean 
±  SEM  of  two  experiments,  each  comprised  of  35  replicates.    Asterisks  indicate  there  was  a 







Strain  6  24  48 
mt2  89.9 ± 5.6  87.6 ± 4.8  53.5 ± 13 
ΔbcsQAB  91.0 ± 5.2  92.5 ± 3.1  56.4 ± 8.4 







Cellulose and other polysaccharides  can be degraded by  cellulases  targeting β‐1,3 
and  β‐1,4‐linked  glucans  (Emert  et  al.,  1974).    To  determine  if  the  Pea  or  Bcs 
polysaccharides are cellulase‐sensitive we employed the coverslip biofilm assay and allowed 
biofilms to form  in the presence or absence of cellulase.   Biofilm surface area coverage by 
mt2  in  the  presence  of  cellulase  was  greatly  reduced  compared  to  in  the  absence  of 
cellulase  (Fig. 2B and Table 4),  indicating that mt2 biofilms contain one or more cellulase‐
sensitive  components.    In  contrast,  ΔpeaGHI biofilm  surface area  coverage was  similar  in 
















mt2  ‐  77.0  Ac 
mt2  +  31.7  C 
ΔbcsQAB  ‐  72.4  A 
ΔbcsQAB  +  56.3  B 
ΔpeaGHI  ‐  34.4  C 
ΔpeaGHI  +  37.0  C 
ΔbcsΔpea  ‐  73.8  A 








Wild  type mt2  biofilms  formed  on  glass  coverslips  strongly  binds  calcofluor  24  h 
post‐inoculation  (Fig.  2C).    However,  biofilms  by  ΔbcsQAB  exhibited  reduced  calcofluor 
binding and had fewer calcofluor bright foci relative to mt2 (Fig. 2C) while biofilms formed 
by  ΔpeaGHI  bound  less  calcofluor  and  had  even  fewer  calcofluor  bright  foci  (Fig.  2C).  
Calcofluor  binding  by  ΔbcsΔpea  biofilms  (Fig.  2C)  was  extremely  poor,  suggesting  that 




A previous  study  indicated  that  alginate expression was  a  fitness determinate  for 
maize  rhizosphere  colonization  by  P.  putida  (Ramos‐Gonzalez  et  al.,  2005).      Thus,  we 
wanted to assess the potential roles of cellulose and Pea in rhizosphere fitness.  We found 
that  ΔbcsQAB,  but  not  ΔpeaGHI,  have  reduced  rhizosphere  colonization  ability  during 




were equally capable as  the wild  type  to attach  to corn seed  in a short  term  (2 h) assay.  






from  surface  grown  colony  biofilms  since  it  is  unclear  if  Bcs  or  Pea  is  loosely  or  tightly 
associated with cells.   We obtained material from strains with the WspR19 allele since our 
congo  red binding data  suggested more EPS was produced by  c‐di‐GMP over expression.  
36 
Chemical  analyses  revealed  that monomer  composition  of  the  EPS  and  CPS  are  similar, 
except  for  the  absence  of  xylose  in  the  CPS  (Table  5).    The  primary  difference  in  the 
carbohydrate  content of ΔpeaGHI  from wild  type biofilms was  the  reduction  in mannose 
and rhamnose and increase in glucose content (Table 5). It’s possible that lack of Pea results 




not  detect  3‐keto‐deoxy‐d‐manno‐octulosonic  acid  in  our  samples.    Given  that  the  P. 
aeruginosa polysaccharide Psl  is also comprised of glucose, mannose, and rhamnose (Byrd 
et  al.,  2009)  and  that  the  pea  loci  has  three  glycosyltransferases with  homology  to  psl 
glycosyltransferases  it’s  conceivable  that  the Pea  and Psl polysaccharides  are  structurally 
similar.    To  test  this we  performed Western  immunoblotting  on  crude  EPS  extracts  (see 

























residue  mt2   ΔpeaGHI   ΔbcsQAB   mt2   ΔpeaGHI   ΔbcsQAB  
Mannose  17.1  10.9  15.3  14.9  8.7  17.8 
Galactose  7.9  11.6  10.8  1.9  3.0  ndb 
Glucose  15.5  38.1  32.8  31.8  56.7  71.7 
Xylose  5.3  10.6  7.4  nd  nd  nd 
Rhamnose  54.2  31.0  40.1  51.4  31.6  53.9 
37 
qRT‐PCR of EPS gene expression 
Previous work had  indicated  that alginate gene expression  is highly  induced under 
water‐limiting but not high osmolarity  conditions  (Chang  et al., 2007, Gjermansen  et al., 
2010).    Thus we were  interested  in  determining whether  bcs  or  pea  expression  is  also 
differentially regulated by these two forms of water deprivation.   As can be seen  in Figure 
4A, comparative qRT‐PCR analyses of RNA  isolated  from wild  type mt2 biofilms cultivated 




with  modest  sequence  similarity  to  mt2  algD  promoter  region  (data  not  shown).  





4A) we explored whether  EPS deficiency  leads  to  increased dehydration  stress using our 
previously described algD operon promoter‐gfp  transcriptional  fusion  (Chang et al., 2007, 
Gjermansen  et  al.,  2010).  Our  findings  show  that  a  greater  proportion  of  EPS‐deficient 
mutant  cells  expressed  the  alginate  reporter  compared  to  the  wild  type  under  water‐
limiting  (Table  6)  but  not  water‐replete  conditions  (data  not  shown).    The  inability  to 
produce two or more EPS did not result in a greater perception of dehydration‐stress than 
cells deficient  in any one EPS, although  they  frequently exhibited higher  levels of pPalgD‐
gfp expression per cell and for longer periods of time (data not shown).  The proportion of 









































us  to  quantify  the  alginate  (uronic  acid)  and  total  carbohydrate  contents  of  ethanol‐
precipitated high‐MW EPS material isolated from biofilms. Under water‐replete conditions, 
there  was  no  statistically  significant  difference  in  the  total  and  uronic  acid  (alginate) 
contents  recovered  from 24 h old biofilms  formed by mt2 and  the EPS‐deficient mutants 
(data not shown).   Although  there was a slight  increase  in alginate reporter expression  in 
the ΔbcsQAB and ΔpeaGHI mutants at 12 h  (Table 6)  it did not  lead to  increased alginate 
production  in 24 h old biofilms  (Fig. 4B).      Significantly more non‐alginate  carbohydrates 
were  recovered  from  biofilms  formed  by  ΔbcsΔalgD  and  ΔpeaΔalgD  than  from mt2  or 
ΔbcsQAB, ΔpeaGHI, ΔalgD, ΔbcsΔpea, and ΔbcsΔpeaΔalg (Fig. 4C).  As a consequence, only 







Bacteria  in  biofilms  are  surrounded  by  an  extracellular matrix which  functions  to 
facilitate  biofilm  development  and  to  provide  structure  and  stability  to  mature 
communities.   We provide evidence  that  two gene clusters, one encoding a cellulose‐like 
polysaccharide  (Bcs)  and  putida  exopolysaccharide  A  (Pea)  play  important  roles  in  cell‐





similarities  with  proteins  known  to  function  in  carbohydrate  processing,  polysaccharide 
synthesis,  or  polysaccharide  transport.    Based  on  sequence  similarities  to  enzymes with 





exopolysaccharide  Psl  (Byrd  et  al.,  2009)  given  its  lack  of  cross‐reactivity  to  Psl‐antisera 
(Appendix  A).  Based  on  congo  red  and  calcofluor‐staining,  and  cellulose‐sensitivity,  Pea 
contains β‐1,3 and/or β‐1,4 linkages. The ΔpeaGHI mutants were not impaired in the initial 
(6  h)  stages  of  biofilm  formation  but  did  exhibit  profound  biofilm  deficiency  post‐
attachment (Figs. 1 and 2, Table 3) under conditions in which the medium osmolarity (~‐1.1 
MPa water potential) was similar  to  that used  to explore  the effect of high osmolarity on 
peaI  transcription  (Fig.  4A).    The  inability  of ΔpeaGHI  to maintain  pellicles  (Fig.  1)  or  to 
develop  robust  biofilms  over  time  (Fig.  2  and  Table  3)  and  their  resistance  to  cellulase‐
mediated  inhibition  of  biofilm  development  (Table  4)  suggest  that  Pea  is  central  to 
maintaining cell‐cell interactions post‐attachment, possibly by maintaining matrix stability. 
Based on sequence analyses, all 10 predicted gene products of the bcs operon have 
amino  acid  sequence  similarities  to  enzymes  known  to  function  in  cellulose  synthesis, 
processing, or  transport  in a diverse group of enteric bacteria  (Table 1) or are associated 
with cellulose synthesis operons.  Although we do not directly address whether cellulose is 
made,  the  similarity of  the gene products  to known cellulose biosynthetic machinery and 
that robust calcofluor staining is bcs‐dependent (Fig. 2C), strongly suggests that cellulose is 
synthesized.      The  inability  of  ΔbcsQAB  to  maintain  biofilm  biomass  in  gently  washed 
microtiter plate wells  (Fig. 2) suggest  that Bcs  is  involved  in maintaining biofilm structure 
post‐attachment, possibly by  reinforcing Pea‐mediated cell‐cell  interactions.   Additionally, 















resulted  in  partial  restoration  towards  the  decreased  biofilm  formation  phenotype  of 
ΔpeaGHI.    Collectively,  these  data  suggest  that  Bcs  interacts  with  an  as  yet  identified 
surface adhesin, such as, LapA, curli fibrils, or another EPS.   Our data indicate Pea, but not 
Bcs,  is  the  primary  cellulase‐sensitive  component, which  could  be  the  cellulase‐sensitive 
component  interacting with  the  LapA adhesion  that dissociates  from  the  cell  to  facilitate 
starvation‐induced cell dispersion  (Gjermansen et al., 2010);  it may also  interact with  the 
recently  described  LapF  adhesion  involved  in  biofilm  maintenance  post‐attachment 
(MartÌnez‐Gil  et  al.,  2010).   Gualdi  et  al  (2008)  reported  that  cellulose modulates  E.  coli 





amyloid  fibrils  to optimize  cell‐surface  interactions.    In  Streptomyces  coelicolor, evidence 
suggests  that  interactions  between  amyloid  and  cellulose  fibrils  facilitate matrix  stability 
and cell‐cell interactions (De Jong et al., 2009).  Similarly, the agglutinin CdrA was shown to 
interact with the P. aeruginosa exopolysaccharide Psl, presumably to reinforce the biofilm 




In  addition  to  mediating  attachment  or  facilitating  cell‐cell  interactions  during 
biofilm development, exopolysaccharides are also  implicated  in providing protection  from 
environmental stresses.   The ability of EPS to confer protection  from stress  is presumably 
dependent on polysaccharide composition.  In this report, we build on our previous studies 
showing  that  alginate production by P. putida under water‐limiting  conditions  influences 
matrix  physiochemical  properties  and  cell  fitness  (Chang  et  al.,  2007)  to  provide  several 
lines of evidence  indicating  that other EPS constituents may also play  roles  in desiccation 
tolerance.    The  dramatic  transient  increase  in  pea  expression  under  water‐limiting 
conditions paralleled the pattern observed for alginate while expression of the bcs operon 
increased  equally  under  water‐limiting  and  high  osmolarity  conditions  suggesting  it  is 
regulated differently  than Pea and/or alginate  (Fig. 4A).   At present  it  is unclear whether 
increased  pea  and  bcs  expression  leads  to  increased  Pea  or  Bcs  synthesis  since  their 
production  and/or  secretion  may  be  allosterically  regulated  by  c‐di‐GMP  at  the  post‐
translational  level.    Future  work  will  need  to  determine  whether  AlgU,  RpoS,  or  other 
unidentified regulators control expression of Pea and Bcs. 
Cells  deficient  in  making  one  or  more  EPS  experienced  greater  dehydration‐
mediated cell‐envelope stress, leading to increased alginate promoter activity compared to 
the  wild  type  (Table  4).    Although  the  levels  of  stress  severity  differ,  our  quantitative 
analysis of EPS production showed that increased alginate promoter activity did not lead to 
increased alginate production (Fig. 4B).  This could be a consequence of allosteric regulation 
of  alginate  export  by  c‐di‐GMP  (Merighi  et  al.,  2007)  or  because  a  sufficient  amount  of 
alginate is present to keep the cells fully hydrated. 
It  is  intriguing  to speculate  that Pea and Bcs may  facilitate matrix hydration  in  the 
absence of alginate production since, unlike under water‐replete conditions, we recovered 
more  non‐alginate  carbohydrates  in  EPS  isolated  from  biofilms  formed  by  ΔbcsΔalg  and 
ΔpeaΔalg  than by ΔbcsΔpeaΔalg  (Fig. 4C).   This  suggests  that when unable  to  synthesize 
alginate,  P.  putida  compensates  by  producing more  Pea  or  Bcs,  presumably  to  facilitate 
biofilm hydration.   At present  it  is unclear whether  increased EPS production by ΔbcsΔalg 
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would  contribute  to desiccation  tolerance when  fully hydrated biofilms are exposed  to a 
drying  event  particularly  under  conditions where  alginate  production  is  limited,  such  as 
when  available  nutrients  are  insufficient  to  meet  metabolic  requirements  for  alginate 
production. Additionally, we would anticipate that when biofilms form under water‐limiting 
conditions cells would  rely on alginate production  to  facilitate matrix hydration.     We are 
presently exploring how  interactions between alginate, Pea, and Bcs  influence desiccation 
tolerance and the ecological success in water‐limiting habitats.  
Several  lines of evidence  lead us  to conclude  that P. putida produces at  least one 
additional  unidentified  exopolysaccharide,  such  as  putida  exopolysaccharide  B  that  is 
described by Nilsson et al (2010) in the accompanying article.  First, we observed that older 
ΔpeaGHI colonies exhibit a congo red staining phenotype (Fig. 1) and second, we recovered 
equivalent amounts of non‐alginate carbohydrates  from ΔbcsΔpeaΔalg and  the wild  type 
under water‐replete and  ‐limiting conditions; we anticipated the wild type would produce 




Our  data  indicate  a  previously  uncharacterized  locus,  pea,  may  encode  a  novel 
polysaccharide  that  is  central  for maintaining  cell‐cell  interactions  necessary  for  biofilm 
matrix stability.   We also show that the bacterial cellulose operon encodes a polymer that 
contributes slightly to biofilm matrix stability.   Future experiments will  include a thorough 
investigation  into  the  structure  of  each  polymer,  and  their  potential  interactions  with 
protein  components  of  the  biofilm matrix  and  how  those  interactions  influence  biofilm 
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formation, matrix  stability,  and matrix  physiochemical  properties.  Collectively,  the  data 











1.25  g  of  tryptone,  0.67  g  of  yeast  extract,  0.7  g  KH2PO4  and  40 ml  of Hunter’s mineral 
solution  (Smibert  and  Krieg,  1994)  per  liter.    If  required,  antibiotics were  added  at  the 
following concentrations: kanamycin  (Km) and ampicillin  (Ap) 50 µg mL‐1,  tetracycline  (Tc) 





the  Qiagen  mini‐prep  and  Wizard  Genomic  DNA  kit  (Promega),  respectively.    DNA 
concentrations were measured  using  a  Thermo  Scientific Nanodrop ND‐1000  and  cloned 
inserts were confirmed by sequencing analysis.  If needed, SacI, XbaI, or EcoRV (NEBiolabs) 
restriction  enzymes  were  used  to  liberate  inserts  and  ligated  (T4  ligase,  Promega)  into 
similarly  digested  plasmids.    PCR  amplifications  used  Ex‐Taq  (Takara)  or  Phusion  Taq 
(Finnezymes)  using  an  MJ‐1000  thermocycler.    Construction  of  the  algD  deletion  was 
described previously (Chang et al., 2009).  Construction of all unmarked deletions of peaGHI 
(PP3139‐3141) and bcsQAB  (PP2634‐2636) were as  follows.   First, 800‐1000 bp  fragments 







2005)  created  pea‐FRTkm  and  bcs‐FRTKm, which were  then  cloned  into  pGemT‐Easy  to 
create pGpea‐FRTKm and pGbcs‐FRTKm.  Cloned PCR products were removed by restriction 






pea was  electroporated  into ΔbcsQAB  and pEx‐ΔalgD  (Chang  et  al.,  2009)  into  ΔbcsQAB, 




Five  µl  aliquots  of  overnight  TYE‐grown  cultures  were  spotted  onto  LB  plates 
containing  40 µg/mL  congo  red  and  15 µg/mL  coomassie blue.   Red or pink  colonies on 
congo  red plates  indicated  the binding of congo  red  to extracellular matrix material.   For 
pellicle  assays  10  µl  aliquots  of  100‐fold  dilutions  of  overnight  TYE‐grown  cultures were 








cellulase  (Worthington) prior  to  inoculating with 5  μL of overnight  cultures.   Tubes were 
incubated upright at 28 °C on an orbital shaker (50 rpm).  Before microscopy the coverslips 
were  removed  and  washed  gently  three  times  with  sterile  water  in  separate  beakers.  
Epifluoresence microscopy images were obtained using a Nikon Eclipse 80i system equipped 
with  a Nikon  EZ Coolsnap  camera using  the 10X objective  lens  and  a GFP‐HYQ  (EX: 450‐
490nm, DM: 495nm, BA: 500‐550nm) filter cube.   Comparisons between  images was done 
after  standardization  of  images  to  a  12‐bit  luminescence  range,  background  subtracting 
non‐colonized  areas  by  excluding  pixels  with  luminescence  values  below  that  of  gfp‐
expressing cells, and counting the remaining pixels using the ‘region measurements’ tool  of 









μM  calcofluor  solution  for 10  seconds,  and washed  twice.   Coverslips were  visualized by 
epifluorescent microscopy using the UV‐2E/C (Ex: 325‐375nm, DM: 400nm, BA: 435‐485nm) 
filter  cube.    Ten‐bit  images were  captured  and processed  as described  above  to  remove 
non‐specific background fluorescence.  To compare the calcofluor staining by the mutants, 









directly  into  the microtiter  plate  wells.    At  each  time  point,  non‐attached  and  loosely 
adhering cells were removed and the wells were rinsed by gently submerging the plate  in 
water 3 times prior to air‐drying.  Next, 125 µl of a 0.4 % crystal violet solution was added to 
each well  and  the  plate  incubated  at  room  temperature  for  15 minutes.    The washing 





PeaGHI  and  bcsQAB  genes  were  PCR  amplified  using  primer  sets  CompPea‐
F/CompPea‐R2 and BcsCompF/BcsCompR.  PCR products were blunt end ligated into EcoRV‐
digested  pME6041  to  create  pMe‐Pea  and  pMe‐Bcs  and  transformed  into  E.  coli  TOP10 
cells.  pMe‐Pea and pMe‐Bcs were isolated and electroporated into cells to create ΔpeaGHI 
(pMe‐Pea),  ΔbcsQAB  (pMe‐Bcs),  and  ΔbcsΔpea  (pMe‐Bcs).   Complementation  strains  and 




    Attachment  to Zea mays Mo17 corn seeds  followed previously published methods 
(Espinosa‐Urgel  et al., 2000).   Briefly,  stationary phase  cultures were diluted 1:1000  into 




to  a  borosilicate  test  tube  containing  glass  beads  and  1.0  mL  fresh M9  medium,  and 
vortexed before enumerating cells by plate counts.  Two corn seed attachment assays were 
performed  each  comprised  of  3  replicates  and  3  sub‐samples  per  replicate.    A  one‐way 
ANOVA was performed using JMP 8.0. 
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(Ramos‐Gonzalez  et  al.,  2005)  and  enumerated  on  TSA  and  TSA+Km.    Ten mL  of mixed 
bacterial  solutions were  added  to  the  Falcon  tubes  containing  planted  corn  and  loosely 
covered with plastic wrap and incubated at 28 °C, 55‐65 % relative humidity with a daylight 
period of 16 h  for 7 days.   Plants were  removed  from  the  soil, gently  rinsed with  sterile 
water, and roots separated from the plant.  Roots were weighed prior to placing in 20 mL of 
M9 medium  containing  glass  beads.    Samples  were  vortexed  for  2 minutes  to  remove 
attached cells and the suspensions plated onto TSA and TSA+Km to enumerate cells.  Three 

























EPS‐containing  supernatants  were  dialyzed  (3,500  MWCO  dialysis  cassettes,  Thermo) 
against water  for two days.   High molecular weight CPS and EPS was precipitated with 3X 
volumes of  ice‐cold ethanol at  ‐20  °C  for 1‐3 days and  then centrifuged at 16,300x g. The 
pellet was air dried and  resuspended in water.   Total carbohydrates were determined by 
the  phenol‐sulfuric  acid  method  with  glucose  as  a  standard,  and  uronic  acids  were 
determined  by  the  meta‐hydroxydiphenyl‐based  method  using  D‐glucuronic  acid  as  a 
standard  (Blumenkrantz,  1973,  Fox  and  Robyt,  1991).    Carbohydrate  content  was 
normalized to biofilm biomass as determined by the Bradford protein assay.  We performed 
ANOVA  on  log10  transformed  total  carbohydrate  and  uronic  acid  yields  and means were 
compared by LSD using JMP 8.0.   




using  a  30m  x  0.25 mm  ID  DB‐5  column  in  a  HP6890/5793  GC‐MS  with  the  following 
program: initial temperature of 140 °C for 2 minutes; ramp temperature 0.5 °C per minute; 
final temperature 275 °C.  Myo‐inositol was used as an internal standard (York et al., 1986).  
Glycosyl  residues  were  identified  using  the  mass  spectrometry  library  and  by  manual 
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Strain    psgA+    ΔpsgA 
mt2    94.2 ± 1.5A   93.9 ± 1.5A
Δbcs    94.5 ± 3.3A   92.7 ± 2.6A
Δpea    53.1 ± 4.1C   78.1 ± 7.3B































































































































































































































































protect  (Qiagen) was added  to plates  containing biofilm  cells and  total RNA was  isolated 
using  the  RNAEasy  kit  (Qiagen),  including  on‐column  DNase  digestion  and  Turbo  DNase 

















































































































































































































































































































































% Both b  % Matric b  % Solute b Total c 
Cytoplasm  Repressed 52 48 0  60
  Induced  65  35  0  133 
Cytoplasmic membrane  Repressed  46  54  0  37 
  Induced  50  50  0  40 
Periplasm  Repressed  33  67  0  3 
  Induced  64  36  0  11 
Outer membrane  Repressed  67  33  0  3 
  Induced  73  27  0  11 
Unknown  Repressed  57  41  2  53 


































































Gene2  Predicted Function Solute  Matric 
PP0133 algB  Alginate biosynthesis transcriptional regulator  1.4  3.1 
PP0181  DNA‐binding inhibitor id‐2‐related protein  1.0  3.4 
PP0185 algR  Global regulator protein  1.9  3.1 
PP0194 algP  Transcriptional regulator  1.8  2.8 
PP0216  GGDEF‐containing sensory box protein  1.6  3.1 
PP0246 ompR  Transcriptional regulator  1.5  2.7 
PP0247 envZ  Two‐component system sensor protein    1.3  1.8 
PP1185 oprH  Outer membrane protein, OprH  38.6  1.7 
PP1186 phoP  Two‐component system response regulator  17.1  1.0 
PP1187 phoQ  Two‐component system sensor protein  2.3  ‐1.1 
PP1427 algU  ECF sigma factor, σ22  8.5  14.3 
PP1428 mucA  Membrane bound AlgU anti‐sigma factor  7.9  12.9 
PP1429 algN  Periplasmic negative regulator  4.6  7.1 
PP1430 mucD  Periplasmic protease  4.7  7.1 
PP1757 bolA  Transcriptional activator of shape determination  3.7  6.1 
PP2088 sigX  ECF sigma factor  5.2  6.7 
PP2089 oprH  Outer membrane protein, OprH  1.2  1.8 
PP2144   TetR‐family transcriptional regulator  1.1  2.4 
PP2475   TetR‐family transcriptional regulator  1.5  4.3 
PP2499   CopG‐family transcriptional regulator  2.3  2.8 
PP2947 turE  Transcriptional regulator, MvaT‐like  2.7  4.4 
PP3033   Transcriptional repressor cI/cII family protein  2.9  5.2 
PP3757   Response regulator  3.4  5.7 
PP3758   Response regulator  2.8  3.2 
PP3759   Methyltransferase  2.6  2.9 
PP3760   Chemotaxis methyltransferase  3.1  3.2 
PP3761   Hybrid two‐component system  2.5  3.4 
PP3762   Response regulator  1.8  6.0 
PP3765 turB  Transcriptional regulator, MvaT‐like  2.2  5.0 
PP3832 csrA  Carbon storage regulator homolog  4.3  7.6 
PP4099 gacA  GacA response regulator  1.2  1.9 
PP4470 amrZ  Alginate and motility regulator, PalgD regulator  2.7  3.4 
PP4894 hfq  RNA‐binding protein Hfq  1.9  3.7 
PP5047 ntrB  Nitrogen regulatory protein histidine kinase  ‐1.7  ‐1.8 
PP5048 ntrC  Nitrogen metabolism transcriptional regulator  ‐1.6  ‐1.3 
PP5108 rpoH  ECF heat shock sigma factor RpoH, σ32 1.9  6.1 























































































































































Gene  Predicted Function  Solute  Matric 
Betaine     
PP5064 betA  Choline dehydrogenase  1.6  1.3 




PP0868 opuCA   Glycine betaine transport ATP‐binding protein  14.2  17.3 









PP1748  Putative glutamyl‐aminopeptidase  5.5  11.6 




       
Trehalose     
PP4050 glgA  Glycogen synthesis  2.8  4.7 
PP4051 treZ  Malto‐oligotrehalose trehalohydrolase  2.0  2.3 
PP4052 malQ  4‐alpha‐glucanotransferase  1.5  1.6 




Gene  Predicted Function  Solute  Matric 
PP4054 treZ  Malto‐oligosyl trehalohydrolase  1.5  2.3 
PP4058 glgB  Glycogen de‐branching enzyme  1.4  1.8 
PP4059 treS2  Trehalose synthase  1.4  1.6 











































yb  Solute  Matric  p‐  q‐ 
PP0009  50S ribosomal protein   44  6.8  1.2  1.3  1.0  0.47  0.31 
PP0023  hypothetical protein  42  7.1  2.4  ‐2.0  ‐2.2  0.06  0.14 
PP0032  hypothetical protein  73  8.2  1.1  ‐1.1  ‐1.3  0.06  0.14 
PP0067  lipoprotein, putative  118  9.3  1.2  ‐1.2  ‐1.6  0.48  0.31 
PP1114  SEC‐C domain protein  65  12.3  1.6  1.2  1.3  0.22  0.22 
PP1561  phage holin, putative  122  8.2  1.2  ‐1.1  1.2  0.31  0.25 
PP1568  hypothetical protein  74  9.5  1.2  1.0  1.2  0.26  0.23 
PP1704  hypothetical protein  41  12.2  1.3  1.4  1.4  0.16  0.19 
PP1911  50S ribosomal protein   60  6.7  1.1  1.3  1.0  0.53  0.32 
PP2197  hypothetical protein  105  6.7  1.0  1.0  1.7  0.31  0.25 
PP2850  hypothetical protein  37  24.3  1.4  1.0  1.1  0.92  0.43 
PP3240  hypothetical protein  54  7.4  1.6  1.5  1.4  0.35  0.27 
PP3269  hypothetical protein  85  15.3  1.6  1.0  1.1  0.52  0.32 
PP3307  hypothetical protein  126  8.7  1.5  1.0  1.1  0.33  0.26 
PP3883  phage holin, putative  106  7.6  1.0  ‐1.1  ‐1.2  0.01  0.07 
PP3936  hypothetical protein  47  10.6  1.4  ‐1.1  ‐1.3  0.1  0.16 
PP3938  hypothetical protein  44  11.4  1.1  1.0  1.0  0.58  0.33 
PP3963  hypothetical protein  108  19.4  1.7  1.3  1.9  0.04  0.11 
PP4365  flagellar biosynthesis 
chaperone 
150  6.0  1.0  ‐1.1  ‐1.1  0.29  0.25 
PP4561  CsbD family protein  59  13.6  1.0  6.0  10.5  0.0002 0.03 
PP4640  hypothetical protein  65  10.8  1.0  1.1  1.2  0.18  0.2 
PP4693  C4‐type zinc finger  148  6.8  1.0  1.2  1.5  0.03  0.11 




























Gene  Predicted function  Solute  Matric 
PP0252 hslO  33 kDa chaperonin  1.5  2.8 
PP0625 clpB  ClpB protein  1.5  5.4 
PP1360 groES  10 kDa chaperonin  6.0  10.3 
PP1361 groEL  60 kDa chaperonin  6.6  13.1 
PP1430 algY  Protease Do  1.9  2.7 
PP1443 lon‐1  ATP‐dependent protease La  1.5  4.1 
PP1714 fklB‐2  Peptidyl‐prolyl cis‐trans isomerase  1.9  4.2 
PP1719 prc  Periplasmic carboxy‐terminal protease  1.4  2.6 
PP1982 ibpA  16 kDa heat shock protein B  3.8  10.3 
PP2302 lon‐2  ATP‐dependent protease La  1.9  5.5 
PP2491  PfpI family, ATP‐independent intracellular protease  1.3  6.3 
PP4008 clpA  ATP‐dependent clp protease ATP‐binding subunit clpA  1.5  2.6 
PP4009 clpS  ClpS, ATP‐dependent Clp protease adaptor protein  1.8  3.5 
PP4179 htpG  Chaperone protein htpG  4.8  14.4 
PP4541 ppiA  Peptidyl‐prolyl cis‐trans isomerase A precursor  2.4  3.1 
PP4726 dnaJ  Chaperone protein dnaJ  1.8  3.5 
PP4727 dnaK  Chaperone protein dnaK  5.3  15.2 
PP4728 grpE  Heat shock protein GrpE protein  8.1  20.7 
PP4848  DnaJ family protein  1.1  1.7 
PP5000 hslV  ATP‐dependent protease hslV  3.9  11.3 
























    Fold Expression  Statistical Values
Gene  Function  Solute  Matric  p‐  q‐ 
PP2178  Putative glutamine synthetase  1.1  1.1  0.86  0.40 
PP3148  Putative glutamine synthetase  1.3  5.7  0.09  0.15 
PP4399  Putative glutamine synthetase  1.2  1.2  0.16  0.19 
PP4547  Putative glutamine synthetase  1.0  1.1  0.73  0.38 
PP5046 glnA  Glutamine synthetase  ‐5.3  ‐4.7  0.004  0.053 
PP5183   Putative glutamine synthetase  1.5  1.4  0.38  0.28 
PP5184 pglS  Putative glutamine synthetase  3.4  5.7  0.007  0.062 



































































Gene name a  Predicted function a Solute  Matric 
Antioxidant production and ROS scavenging   
PP0235 ahpC  Peroxidredoxin  2.0  7.1 
PP0115 katE  Catalse  1.4  2.4 
PP0243 gshA  Glutathione biosynthesis; glutamate‐cysteine ligase  1.6  2.3 
PP0089 osmC  Osmotically activated protein; peroxidase activity     
PP2474  Glutathione S‐transferase  1.7  3.0 
PP1210  Ferroxidase/DNA‐binding stress protein, putative  1.2  4.1 
PP4856 bfr  Dps/ bacteriofferitin protein  6.7  15.1 
 
TCA cycle and downstream metabolic enzyme alterations   
PP1755 fumC‐2  Fumurate hydratase C  1.6  1.8 
PP2112 acnA  Aconitate hydratase  1.6  2.4 
PP4193 sdhC  Succinate dehydrogenase cytochrome b554  ‐1.6  ‐2.2 
PP4192 sdhD  Succinate dehydrogenase membrane anchor  ‐1.7  ‐2.0 
PP4190 sdhB  Succinate dehydrogenase iron‐sulfer proteinc ‐1.3  ‐1.4 
PP4191 sdhA  Succinate dehydrogenase flavoproteinc ‐1.7  ‐2.0 
PP0214 gabT  4‐aminobutyrate aminotransferase  3.0  2.7 
 
NADPH generating enzymes   
PP4042 zwf‐2  Glucose‐6‐phosphate 1.8  3.2
PP1022 zwf‐1  Glucose‐6‐phosphate  1.3  1.8 
PP4043 gnd  6‐phosphogluconate dehydrogenase  1.8  3.3 




















PP #  Gene  Function  0.25  6  24  0.25 6  24 
0999  arcC  Carbamate  1.3  ‐a ‐  5.3  ‐  ‐ 
100 argI  Ornithine  1.3  ‐  ‐  10.1  ‐  ‐ 
100 arcA  Arginine   1.4  ‐2.6 ± 0.1b ‐3.9 ± 1.0  10.4  1.9 ± 0.1  2.2 ± 0.9 












































    Fold Repression  Statistical Values 
Gene  Predicted gene function  Solute  Matric  p‐  q‐ 
PP0635  Group II intron‐encoding maturase  1.4  1.9  0.06  0.13 
PP1250  Group II intron‐encoding maturase  1.9 2.8  0.05  0.12 
PP1252  Group II intron‐encoding maturase  1.9  3.2  0.03  0.11 
PP1624  Group II intron‐encoding maturase  1.5a  2.7  0.03  0.10 
PP1846  Group II intron‐encoding maturase  1.8  2.7  0.04  0.11 
PP3172  Group II intron‐encoding maturase  1.6  3.0  0.01  0.07 
PP3820  Group II intron‐encoding maturase  1.6  2.9  0.01  0.07 
PP3868  Group II intron‐encoding maturase  1.6  2.2  0.04  0.11 
PP4409  Site‐specific recombinase, phage  1.4  1.6  0.00  0.05 
PP5405  Transposon Tn7 transposition protein  1.3  1.6  0.01  0.07 
PP1865  ISPpu8, transposase  1.5  1.7  0.08  0.15 
PP2114  ISPpu8, transposase  1.5  1.7  0.01  0.07 
PP2218  ISPpu8, transposase  1.6  1.9  0.01  0.06 
PP2522  ISPpu8, transposase  1.4  1.5  0.01  0.06 
PP4318  ISPpu8, transposase  1.6  2.0  0.01  0.06 
PP1133  ISPpu9, transposase  1.8  2.2  0.18  0.20 
PP1260  ISPpu9, transposase  1.3  2.4  0.07  0.14 
PP2570  ISPpu9, transposase  1.4  2.0  0.15  0.18 
PP3381  ISPpu9, transposase  1.6  1.8  0.37  0.27 
PP3586  ISPpu9, transposase  1.4  2.3  0.06  0.14 
PP4603  ISPpu9, transposase  1.6  2.6  0.13  0.17 
PP4791  ISPpu9, transposase  1.4  1.8  0.19  0.20 
PP0526  ISPpu10, transposase  1.7  2.9  0.10  0.16 
PP1653  ISPpu10, transposase  2.0  3.3  0.06  0.13 
PP2134  ISPpu10, transposase  2.2  3.9  0.01  0.07 
PP3502  ISPpu10, transposase  2.2  3.3  0.06  0.13 
PP4599  ISPpu10, transposase  2.0  3.3  0.06  0.13 
PP5050  ISPpu10, transposase  1.7  2.8  0.06  0.13 
PP5290  ISPpu10, transposase  1.9  2.9  0.03  0.10 
PP3986  ISPpu13, transposase Orf1  1.0  1.6  0.27  0.24 
PP3966  ISPpu14, transposase Orf1  2.2  4.4  0.00  0.05 
PP3979  ISPpu14, transposase Orf1  2.0  3.8  0.01  0.06 
PP3499  ISPpu14, transposase Orf1  2.0  2.9  0.01  0.08 






    Fold Repression  Statistical Values 
Gene  Predicted gene function  Solute  Matric  p‐  q‐ 
PP4441  ISPpu14, transposase Orf1  2.1  3.2  0.01  0.07 
PP5398  ISPpu14, transposase Orf1  2.2  3.1  0.01  0.06 
PP0638  ISPpu15, transposase Orf1  2.3  6.7  0.01  0.06 
PP4024  ISPpu15, transposase Orf1  2.5  6.9  0.01  0.06 
PP4092  ISPpu15, transposase Orf1  2.3  6.7  0.01  0.06 








































































Gene  PP#  Forward primer  Reverse Primer  
rimM  1463  GAGCGGTTACGAAATCTGCATCCC  CATTACATCGTTCGCACCGGTCTC 
alg8  1287  ATGATCTTCCTCTACGGCGTGTACC  AGCAGTTCATCGGACATTTCCACC 
mucA  1428  TGAAGCTTTGCAGGAATCGCTGTC  TTAGGCAGCAGCAGTTCCTTGTG 
algU  1427  ACGGGCTGAGTTACGAAGACATTG  AACGGCTGCAGGGCTTTATCTATG 
nvdB  1740  GCCAAGGCGGTACTGTATGGTTTC  CACATAAGGCAACGACTGCACCAG 
opgG  5026  CTCACCGGGCGTGACAAATACAAG  GTGTCGCTGAGCACAAAGAAGTCG 
oprH  1185  TGCTTGGCAGCTACGACTTGTTC  TAGGCATAACCGTAGTCAGTGTCC 
sdhC  4193  AGCCAACGACCTGTAAACCTAGAC  CGACTTGCCCAGTGCATAAAGCAT 
arcC  1001  TCCCGGAAGTGGTGAAAGAGATTG  TGTTGATGCGGCGTACATCCATTC 
bfnA  4856  AGTTTCTGGAACATGCCAACCAGG  TCCAGCACCATCTCTTTGAGCGAA 










































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































































1  43.7  3.9 ± 2.2    37.8  48.7 ± 17.0    NDb  ND 
2  61.1  41.0 ± 3.9    40.4  25.0 ± 4.5    67.1  30.9 ± 5.8 








































































































































































Primer  sets  flanking algD  (A), peaGHI  (P),  and bcsQAB  (B)  genes were used  to  verify deletions  in 




















Strain  Basal  Solute  Matric 
mt2  27.5 ± 0.5  A  B  29.8 ± 1.5  A  27.3 ± 0.6      B  C 
Δbcs  25.9 ± 1.3      B  C  29.5 ± 0.5  A  28.1 ± 0.1  A  B 
ΔbcsΔpea  27.8 ± 0.1          C  30.1 ± 0.6  A  27.9 ± 0.1  A  B 
ΔpsgA  29.0 ± 0.5  A  30.4 ± 0.4  A  28.6 ± 0.3  A 
ΔbcsΔpsgA  28.2 ± 0.9  A  30.5 ± 0.3  A  28.3 ± 0.5  A  B 
ΔbcsΔpeaΔpsgA  25.8 ± 0.4  A  30.0 ± 1.7  A  26.0 ± 0.9          C 
 
Table B2. Percentage 16:1cis Fatty Acid Residues 
Strain  Basal  Solute  Matric 
mt2  21.2 ± 0.8       B  20.8 ± 1.4  A  20.7 ± 3.1  A 
Δbcs  24.9 ± 1.9  A   B  23 ± 1.6  A  23 ± 2.7  A 
ΔbcsΔpea  22.6 ± 1  A   B  24.9 ± 0.4  A  21.8 ± 0.7  A 
ΔpsgA  25.8 ± 1.7  A  20.7 ± 1.5  A  23.1 ± 1.1  A 
ΔbcsΔpsgA  24 ± 2  A   B  24.6 ± 1.4  A  19.7 ± 0.6  A 
ΔbcsΔpeaΔpsgA  23.7 ± 1.1  A   B  24.7 ± 2.8  A  22.4 ± 0.4  A 
 
Table B3. Percentage 16:1trans Fatty Acid Residues 
Strain  Basal  Solute  Matric 
mt2  0 ± 0  A  0.5 ± 0.7  A  0.6 ± 0.7  B 
Δbcs  0 ± 0  A  0 ± 0  A  0.6 ± 0.7  B 
ΔbcsΔpea  0 ± 0  A  0 ± 0  A  0 ± 0  B 
ΔpsgA  0 ± 0  A  2.6 ± 0.2      B  1.7 ± 1.7  A   B 
ΔbcsΔpsgA  0 ± 0  A  0 ± 0  A  2.6 ± 0.2  A 
ΔbcsΔpeaΔpsgA  1.0 ± 1.2  A  0 ± 0  A  0 ± 0  B 
 
Table B4. Percentage Cyclo17 Acid Residues 
Strain  Basal  Solute  Matric 
mt2  14.5 ± 1.9  A  14.5 ± 1.4  A  13.2 ± 2.2  A   
Δbcs  11.4 ± 0.9  A  13.1 ± 1.9  A  10.1 ± 2  A 
ΔbcsΔpea  12.5 ± 1.6  A  10.6 ± 0.3  A  12.1 ± 0.7  A 
ΔpsgA  13.8 ± 0.9  A  13.8 ± 2.5  A  11.9 ± 0.9  A 
ΔbcsΔpsgA  12.8 ± 2.6  A  12 ± 0.2  A  12 ± 0.4  A 












Strain  Basal  Solute  Matric 
mt2  2.0 ± 0.1  A  2.1 ± 0.2  A  2.0 ± 0.3  A 
Δbcs  1.5 ± 0.2      B  1.9 ± 0.2  A  1.6 ± 0.2  A 
ΔbcsΔpea  1.8 ± 0.1  A  B  1.6 ± 0.04  A  1.8 ± 0.1  A 
ΔpsgA  1.7 ± 0.2  A  B  1.9 ± 0.2  A  1.7 ± 0.1  A 
ΔbcsΔpsgA  1.7 ± 0.2  A  B  1.7 ± 0.1  A  1.8 ± 0.02  A 




Strain  Basal  Solute  Matric 
mt2  2.9 ± 0.2  A  2.9 ± 0.3  A  2.9 ± 0.4  A 
Δbcs  2.3 ± 0.3       B  2.7 ± 0.2  A  2.5 ± 0.3  A 
ΔbcsΔpea  2.7 ± 0.2  A  B  2.4 ± 0.1  A  2.7 ± 0.1  A 
ΔpsgA  2.3 ± 0.2       B  2.7 ± 0.3  A  2.4 ± 0.1  A 
ΔbcsΔpsgA  2.5 ± 0.2  A  B  2.5 ± 0.1  A  2.7 ± 0.04  A 
















































































PAO1          GCCGTCCTGGCGGGCCGCTCCTCTTTCGGCACGCCG----ACGCCTCCTGGCGCTACCGT-TCGTCCCTCCGACACCCCT 
KT2440        GCCGCCGTGATCCGCCTCTGCCCTG-CAACAGGGC-----ACGCTGCAAACCGCCATCACGCCACGAATCCGACGCCAAA 
FF5           GTCGACCTGACAAGTTGGTGTTTTTGCGCAACATCGCAGAACACTAGATGATGTAACCGT--CGTGTAACAGA--GCGCT 
             
                                                                            algR 
PAO1          GCTGCGTCGCCTTTCTCCCCGGAAAAGCCCTTGTGGCGA----ATAGGCCTACTCAACCGTTCGTCTGCAAGTCATGCGG 
KT2440        AATCCGTCGCACCTC------------CCTTTATCGCCA----AACG--CCATAAGACCGTTCA--TACCTTTTTTGACG 
FF5           GTTACACGGCCTGTCCTACGATCCAACACCAAATGCCAACTTCATGACGCCAGACAAACGTCAA-CTTTTCGACTCGCC- 
        
                      CRP 
PAO1          AACTGCATCACATTTTTTCACGCCCAGCCCACAGACTTTTCCCCAATTCAAGGCGGAAATGCCATCTCCGGCGTAATCCA 
KT2440        AATTCTGAAAAAATTTTTCAGATGCTGGCATAAAAATATCTCGCAA-------CAGTTACGTCCTTT--------ATACA 
FF5           ACTCACGTGCGATTTTTTCTTAAAAAAAAATCCATTTTTTTAACTAGT---GGCGTTTCAGCTTTTTACAGT---AGTGG 
               
                   amrZ                                   algB 
PAO1          TTGGCCATTACCAGCCTCCCGCCATTACATGCAAATTACGATTGCAAAGTGCATGGGTCGAAGATTAAGGAATCCTTAAG 
KT2440        CGGGGGTGAAACACCCGCGTGCTATCAATTTGAAACTGT--CCGCAA------CTGAATAAATATTTAGAAATCTTTCA- 
FF5           CACTTTCAAATTCACCCCTCTACACCCCTCGTAAATCGAGGCTTTTA--CGAAAAAAGCCATCATCTCGATACCCTCC-- 
        
            
PAO1          GTTTGCTTAAGGCGGTAAAAGCGGCTTCTGT---TTCATTCCGGTGACGCGGAACTTTCAGCCGCCATGCATTCTGCAAC 
KT2440        -TTCGGGCGAAACTGGCTCAGGAACTTCTGC---CAAAG-CCAATCGCTCATAGT-----GCCGTAACG-ATTTTCCTGC 
FF5           -CTGTGACAAATCGGATACCGCAAAATCTGCAAATCAGGACGAGCGGCCAGGAACTAAATACGAATTCATACGCTCCTAC 
 
 
PAO1          TAGTGGCCATTGGCAGGCATTTAACGGAAAGGCCATCAAGTTGGTATCAAGTGATATCAAACGGATATTTCCAAATATTT 
KT2440        CTACGGGCTGTGAGAGATGACTTACAGATGA--CAGCA-GCGGGTATCCACTGCCCGCCATGAGA-------AAATCGAC 
FF5           ATACCG-TAACAATTCTGGGCTGACGTGTAAGAGATCACTTACAGGTCGCCT--CGAAAAACGGG-------AAGTTACC 
          
                            algR 
PAO1          CGCGAGCGGGACAAACGGCCGGAACTTCCCTCGCAGAGAAAACATCCTATCACCGCGATGCCTATCGATAGTTATGGGCA 
KT2440        AGGGATCACGGAAACCTCCGAAGACCTTGTCCATGCAGGAGAGACGCGCCCCTTACAAATCGTCCTAGTGGTTGATTTCA 
FF5           GACAAGGAAGCCAGGCCCCCCGTGATCCTGGCGTCAGGTACCAGACCTAAACTCACATCACTAGTTGAT-GTTGTAGACA 
 
 
PAO1          GA-GCAACTTGAAACCGTCTCGAATAATCGGACTCCGCTCCGAGGGACAAACTCAACCT----GTTGAAATTA--AAGGC 
KT2440        AA-GGATTT----ATTCACTTGAAAAAACAAGCACAGC---AACGCGCCAAGT-AGCGC----ATTGCAATAA--A---- 
FF5           GGCGAAGCGCCGAACCGGTGTGATGCGCAGGATTCGAACAGGACGGCCCTGGCTTGCGCCAGAGGCAGGCTTACCGAGGT 
 
 
PAO1          CTTTAGAAACTTGAATTCTATGGACCG---AACTAAAACGAAGCATCCAAGGTCGGGTTATGCACCGTTA--TTGAAACC 
KT2440        -----GACGGCTGCATTTCAGGGCACG---TTTTTTAATGAA----------------------TGGCTA--TTGAGTGC 
FF5           CCGCCGTCAATCGTCGAACAAGGAGTGGTTTACTGCATCCAAGGAGAGCAAGGCCCTGACCGAACGGACAGGTTAATTGC 
 
 
PAO1          CACCTGAAACATTAAAGGGCATGAACTTATAACTTGCCCTATTAGAGTGCCGAACAACTAAGCACTCTATTCGAAACTGC 
KT2440        CAACTT---------------TGAGCGCATAACTT------TTTGCGTTCCGGATT------TATTTTGCCTGCGCTCGG 
FF5           CGCTTGCAAT-TAGTGTCATTTGAGTTCGC--CTTACTCGTTTTGGGCACTCACTCATTA---AATATGCCTGCGTTAGT 
 
 
PAO1          CTGAAGGCGGATCAAGGGCTCTGGATCGGGGCTCGTAGTAACGGCTCGCCAGATAGGGAAGTGGCCATACGGCCACCTCA 
KT2440        CGAAGTGTGCATT---CGCCATGGATCCGTGCGCCCGAAAACTGTT-GTTAATCAACCCAGC--CCGGCTCTCTGCGGAG 
FF5           TCCACGGCG--TTGTTAGCCGTGAGGGATGGCGCGTGACATCTGCTGGCCAA--AATTAA---------TATCCAGCCAA 
   
                                             algDÆ 
PAO1          TTAACGGCGCGACAAACAATCGAGGTGAATGCGATGCG 
KT2440        GCGTCGGCGTGATAAACACATGAGGTGATAGCGATGCG 
FF5           TTTATGGCGTGAAAAA---TCGAGGAGAATACGATGCG 
                    
Figure D2.    Sequence  alignment  of  the  algD  promoter  region  of  P.  aeruginosa  PAO1  (PAO1),  P. 
putida KT2440 (KT2440), and P. syringae FF5 (FF5).  AlgR, CRP, and AmrZ binding sites are boxed, the 
AlgB binding  site  is underlined, and  the  sigma  factor AlgT  recognition  site  is bold and underlined.  
The algD  translational start site  is  indicated by algDÆ.    Identical bases  in  the alignment between 
PAO1, KT2440, and FF5 are shaded.  Gaps are indicated by dashes.  The pairwise alignment between 
PAO1 and KT2440 was generated using ClustalW with a gap open penalty of 15.0 and gap extension 
















 PP #  Gene   Gene Function  p‐  q‐  Solute  Matric 
0085    conserved hypothetical protein  0.00  0.04  12.4  20.9 
0086    conserved hypothetical protein  0.01  0.06  1.3a  1.9 
0087    conserved hypothetical protein  0.01  0.07  1.6  2.5 
0089  osmC  Osmotically inducible protein C  0.00  0.05  2.1  5.0 
0090    conserved hypothetical protein  0.00  0.04  1.9  3.9 
0115  katE  Catalase (EC 1.11.1.6)  0.00  0.05  1.3  2.4 
0121  thrB  Homoserine kinase (EC 2.7.1.39)  0.03  0.11  1.1  1.5 
0135    Probable transmembrane protein  0.00  0.01  21.6  14.2 
0136    Inhibitor of vertebrate lysozyme precursor  0.00  0.02  16.3  12.8 
0150    conserved hypothetical protein  0.04  0.11  1.3  2.9 
0181    DNA‐binding protein inhibitor Id‐2‐related  0.03  0.11  1.0  3.4 
0185  pprA  Positive alginate biosynthesis regulatory  0.01  0.07  1.9  3.1 
0186  hemC  Porphobilinogen deaminase (EC 2.5.1.61)  0.03  0.11  1.1  1.5 
0188    uroporphyrinogen III methylase  0.04  0.11  1.4  2.1 
0191  pfrA  Transcriptional regulatory protein algQ  0.05  0.13  0.9  1.7 
0194  algP  Transcriptional regulatory protein algP  0.01  0.07  1.8  2.8 
0201    conserved hypothetical protein  0.05  0.12  1.3  1.5 
0213  gabD  Succinate‐semialdehyde dehydrogenase  0.03  0.11  2.6  2.3 
0214  gabT  4‐aminobutyrate aminotransferase (EC  0.01  0.07  3.0  2.7 
0216    Sensory box/GGDEF family protein  0.00  0.05  1.6  3.1 
0224    Acyl‐CoA dehydrogenase family protein  0.03  0.10  1.0  1.8 
0235  lsfA  Peroxiredoxin  0.01  0.06  2.0  7.1 
0236  ssuE  FMN reductase (EC 1.5.1.29)  0.05  0.12  1.7  4.9 
0238  ssuD  Alkanesulfonate monooxygenase (EC 1.1.‐.‐)  0.03  0.10  1.2  3.0 
0240  ssuB  ABC transporter ATP‐binding protein  0.02  0.09  1.2  2.4 
0241  ssuF  Organosulfonate utilization protein SsuF  0.05  0.12  1.0  3.0 
0243  gshA  Probable glutamate‐‐cysteine ligase (EC  0.02  0.10  1.6  2.3 
0246  ompR  Transcriptional regulatory protein ompR  0.01  0.06  1.5  2.7 
0247  envZ  Osmolarity sensor protein envZ (EC 2.7.3.‐)  0.00  0.04  1.3  1.8 
0252  hslO  33 kDa chaperonin  0.00  0.06  1.5  2.8 
0333    conserved hypothetical protein  0.00  0.03  1.5  3.7 
0368    Acyl‐CoA dehydrogenase (EC 1.3.99.3)  0.04  0.12  2.2  15.1 





 PP #  Gene   Gene Function  p‐  q‐  Solute  Matric 
0373    Stress induced hydrophobic peptide  0.00  0.05  2.4  4.8 
0435    Cell wall endopeptidase, family M23/M37  0.01  0.07  2.1  3.1 
0504  oprG  Outer membrane protein  0.01  0.08  0.5  4.6 
0549    Lipoprotein, putative  0.05  0.12  1.2  1.5 
0564    conserved hypothetical protein  0.03  0.10  1.2  1.8 
0565    MutT/nudix family protein  0.03  0.11  1.3  1.9 
0625  clpB  ClpB protein  0.00  0.05  1.5  5.4 
0673    conserved hypothetical protein  0.03  0.11  2.6  2.1 
0679    Orotate phosphoribosyltransferase (EC  0.00  0.05  2.2  3.0 
0722  prsA  Ribose‐phosphate pyrophosphokinase (EC  0.02  0.09  1.7  1.0 
0737    putative lipoprotein  0.01  0.06  3.6  9.5 
0770    PemI‐like protein  0.04  0.11  1.4  1.8 
0771    PemK  0.04  0.11  1.2  1.5 
0773    Outer membrane protein  0.00  0.05  2.1  3.8 
0797    conserved hypothetical protein  0.00  0.06  11.1  8.1 
0817    Aspartate aminotransferase (EC 2.6.1.1)  0.03  0.11  2.3  1.2 
0822    probable capsule anchoring protein ybbB  0.05  0.13  1.2  1.5 
0837    conserved hypothetical protein  0.01  0.06  2.2  5.0 
0840  cysE  Serine acetyltransferase (EC 2.3.1.30)  0.05  0.12  1.3  1.6 
0846  hscA  Chaperone protein hscA homolog  0.03  0.10  1.5  1.1 
0850    Radical SAM family enzyme  0.02  0.09  1.3  1.5 
0859    Hydrolase  0.04  0.11  1.1  1.7 
0868    Glycine betaine transport ATP‐binding  0.00  0.04  14.2  17.3 
0869    Glycine betaine transport system permease  0.00  0.05  12.4  14.4 
0870    Glycine betaine‐binding protein  0.00  0.03  27.1  29.0 
0871    Glycine betaine transport system permease  0.00  0.02  16.8  21.1 
0886    conserved hypothetical protein  0.00  0.03  4.2  9.0 
0939    Nitrilase homolog 1  0.00  0.05  1.3  1.7 
0940  tldD  TldD protein  0.02  0.08  1.3  1.9 
0951  rpoX  Probable sigma(54) modulation protein  0.04  0.11  1.5  2.0 
0960  ttg2C  Mce‐related protein  0.03  0.10  2.3  1.8 
0961  ttg2D  Toluene tolerance protein Ttg2D  0.00  0.05  1.9  2.0 
0999  arcC  Carbamate kinase (EC 2.7.2.2)  0.02  0.10  1.3  5.3 
1000  argI  Ornithine carbamoyltransferase, catabolic  0.01  0.08  1.2  10.1 
1001  arcA  Arginine deiminase (EC 3.5.3.6)  0.01  0.07  1.4  10.4 
1022  zwf‐1  Glucose‐6‐phosphate 1‐dehydrogenase (EC  0.00  0.05  1.3  1.8 
1023  pgl  6‐phosphogluconolactonase (EC 3.1.1.31)  0.05  0.12  1.5  2.0 
1024  eda  2‐dehydro‐3‐deoxyphosphogluconate  0.04  0.11  1.1  1.6 
1025  leuA  2‐isopropylmalate synthase (EC 2.3.3.13)  0.00  0.05  0.9  1.6 
1131    Outer membrane lipoprotein slyB precursor  0.02  0.08  2.2  1.9 
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1185  oprH  outer membrane protein H1  0.00  0.04  38.6  1.7 
1186  phoP  Transcriptional regulatory protein phoP  0.00  0.02  17.1  1.0 
1187  phoQ  Sensor protein phoQ (EC 2.7.3.‐)  0.00  0.03  2.3  0.9 
1209    Cold shock protein  0.05  0.13  1.2  1.6 
1210    Non‐specific DNA‐binding protein Dps / Iron‐ 0.02  0.08  1.2  4.1 
1211    conserved hypothetical protein  0.05  0.13  1.2  2.3 
1318  petB  Cytochrome b (EC 1.10.2.2)  0.01  0.07  0.6  1.8 
1321  sspB  Stringent starvation protein B  0.03  0.10  1.4  1.8 
1345  secA  Protein export cytoplasm protein (SecA,  0.03  0.10  1.6  2.6 
1353    Mechanosensitive ion channel  0.01  0.08  3.8  3.4 
1357    conserved hypothetical protein  0.00  0.05  2.1  3.7 
1359  fxsA  FxsA protein  0.03  0.11  1.2  3.0 
1360  groES  10 kDa chaperonin  0.01  0.07  6.0  10.3 
1361  groEL  60 kDa chaperonin  0.01  0.07  6.6  13.1 
1370    Glycosyl transferase, group 1 family protein  0.01  0.07  1.3  2.2 
1384  ttgC  Outer membrane protein  0.02  0.09  1.6  1.6 
1385  ttgB  RND multidrug efflux transporter  0.02  0.08  1.7  1.6 
1386  ttgA  Periplasmic linker protein  0.04  0.12  2.1  1.9 
1427  algU  RNA polymerase sigma‐H factor  0.00  0.04  8.5  14.3 
1428  mucA  Sigma factor algU negative regulatory  0.00  0.04  7.9  12.9 
1429  algN  Sigma factor algU regulatory protein mucB  0.00  0.04  4.6  7.1 
1430  algY  Protease Do (EC 3.4.21.‐)  0.00  0.03  1.9  2.7 
1443  lon‐1  ATP‐dependent protease La (EC 3.4.21.53)  0.02  0.08  1.5  4.1 
1478    NADH‐dependent flavin oxidoreductase  0.05  0.13  1.4  1.7 
1502    Outer membrane porin F  0.00  0.05  5.0  12.9 
1503    conserved hypothetical protein  0.00  0.04  15.3  31.0 
1504    conserved hypothetical protein  0.01  0.06  1.6  4.2 
1553    conserved hypothetical protein  0.02  0.08  1.1  1.7 
1586    killer protein, putative  0.04  0.11  1.5  1.7 
1616    Alcohol dehydrogenase class III (EC 1.1.1.1)  0.01  0.06  2.8  5.9 
1617    hypothetical protein  0.00  0.04  1.4  2.6 
1629  recA  RecA protein  0.03  0.10  1.8  2.3 
1633    Putative secreted protein  0.01  0.06  2.8  4.8 
1654  cysM  Cysteine synthase (EC 2.5.1.47)  0.02  0.10  1.6  1.8 
1663    conserved hypothetical protein  0.03  0.11  1.3  1.8 
1689    Long‐chain fatty acid transport protein  0.04  0.11  2.8  2.4 
1691    conserved domain protein  0.00  0.05  5.3  8.7 
1714  fklB‐2  Peptidyl‐prolyl cis‐trans isomerase (EC  0.02  0.09  1.9  4.2 
1719  prc  Tail‐specific protease (EC 3.4.21.‐)  0.00  0.05  1.4  2.6 
1732  rluA  Cell division topological specificity factor  0.02  0.10  1.6  1.8 
1744    conserved hypothetical protein  0.00  0.05  2.0  6.2 
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1747    conserved hypothetical protein  0.00  0.06  2.9  4.3 
1748    Deblocking aminopeptidase (EC 3.4.11.‐)  0.00  0.04  5.5  11.6 
1749    Cyanophycin synthetase (EC 6.‐.‐.‐)  0.00  0.03  5.3  10.6 
1750  asnB  Asparagine synthetase [glutamine‐ 0.00  0.04  6.2  16.3 
1755  fumC‐ Fumarate hydratase (EC 4.2.1.2)  0.00  0.05  1.6  1.8 
1756    conserved hypothetical protein  0.00  0.05  4.1  5.5 
1757  bolA  BolA protein  0.00  0.04  3.7  6.1 
1763    Short chain dehydrogenase  0.04  0.11  1.3  1.5 
1773  ihfB  Integration host factor beta‐subunit  0.01  0.07  1.6  2.7 
1797    Alkaline protease secretion protein aprE  0.04  0.11  1.4  1.5 
1801  wbpY  Mannosyltransferase (EC 2.4.1.‐)  0.04  0.11  1.3  1.5 
1814    conserved hypothetical protein  0.00  0.05  1.4  2.2 
1833    conserved hypothetical protein  0.01  0.06  9.0  8.1 
1834    ankyrin domain protein  0.00  0.05  1.5  2.6 
1840    conserved hypothetical protein  0.01  0.07  1.2  1.6 
1912  plsX  Fatty acid/phospholipid synthesis protein  0.00  0.06  2.3  1.4 
1918    conserved hypothetical protein TIGR00247  0.01  0.07  1.3  1.6 
1961    identified by match to TIGR protein family  0.05  0.12  2.5  2.0 
1982  ibpA  16 kDa heat shock protein B  0.01  0.08  3.8  10.3 
2036    Dihydrodipicolinate synthase (EC 4.2.1.52)  0.00  0.05  1.2  3.3 
2037    L‐fuculose phosphate aldolase (EC 4.1.2.17)  0.01  0.07  1.0  3.4 
2052    Phosphoglycolate phosphatase (EC 3.1.3.18)  0.00  0.04  11.1  10.1 
2059    conserved hypothetical protein  0.00  0.05  1.8  2.6 
2088  sigX  ECF sigma factor SigX (RNA polymerase  0.01  0.06  5.2  6.7 
2089  oprF  OprF  0.02  0.08  1.2  1.8 
2103    conserved hypothetical protein  0.00  0.04  3.1  5.2 
2104    Probable transmembrane protein  0.00  0.04  2.9  6.0 
2105    Probable transmembrane protein  0.00  0.02  15.1  27.1 
2112  acnA  Aconitate hydratase (EC 4.2.1.3)  0.01  0.06  1.6  2.4 
2121    Lipoprotein, putative  0.02  0.08  2.7  5.6 
2132    Universal stress protein family  0.01  0.07  1.5  2.8 
2136  fadB  Fatty oxidation complex alpha subunit  0.01  0.06  2.0  5.6 
2137  fadA  3‐ketoacyl‐CoA thiolase (EC 2.3.1.16)  0.01  0.07  2.0  5.1 
2144    Transcriptional regulator, TetR family  0.00  0.05  1.1  2.4 
2154  lolC  Lipoprotein releasing system  0.01  0.06  1.2  1.7 
2155  lolD  Lipoprotein releasing system ATP‐binding  0.01  0.08  1.0  1.5 
2161    conserved hypothetical protein  0.00  0.05  4.6  10.0 
2168  tal  Transaldolase (EC 2.2.1.2)  0.01  0.07  1.2  1.9 
2172    putative glycine‐rich protein  0.03  0.11  1.8  2.4 
2187    Universal stress protein family  0.03  0.10  1.1  1.7 
2189    Probable transmembrane protein  0.02  0.09  1.5  1.7 
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2198    Glucose dehydrogenase B  0.00  0.06  1.2  1.5 
2210    CbbR  0.03  0.10  1.1  1.5 
2302  lon‐2  ATP‐dependent protease La (EC 3.4.21.53)  0.00  0.04  1.9  5.5 
2303  hupB  DNA‐binding protein HU‐beta  0.03  0.10  1.1  1.5 
2310    Methyl‐accepting chemotaxis protein  0.05  0.12  0.9  1.5 
2330    conserved hypothetical protein  0.04  0.11  1.5  1.8 
2343    hypothetical protein  0.02  0.10  1.2  1.8 
2356    Cyanobacterial phytochrome A (EC 2.7.3.‐)  0.03  0.10  1.2  1.8 
2430    Transcriptional regulator, AraC family  0.03  0.10  1.3  1.6 
2448    Oxidoreductase (EC 1.1.1.‐)  0.00  0.03  12.4  12.6 
2462    Lipoprotein, putative  0.01  0.06  2.4  4.0 
2474    glutathione S‐transferase family protein  0.04  0.11  1.7  3.0 
2475    Transcriptional regulator, TetR family  0.01  0.06  1.5  4.4 
2476    Quinone oxidoreductase (EC 1.6.5.5)  0.01  0.07  1.1  2.2 
2477    isoquinoline 1‐oxidoreductase, alpha subunit  0.02  0.09  1.1  2.0 
2478    Probable transmembrane isoquinoline 1‐ 0.03  0.11  1.3  2.0 
2479    Cytochrome c  0.00  0.04  1.3  1.6 
2488    Succinate‐semialdehyde dehydrogenase  0.05  0.12  1.1  1.8 
2489    NADH:flavin oxidoreductases, Old Yellow  0.03  0.11  1.2  2.5 
2490    Oxygen‐insensitive NADPH nitroreductase  0.02  0.09  1.1  2.1 
2491    ThiJ/PfpI family protein  0.00  0.04  1.3  6.3 
2492    NADH‐dependent butanol dehydrogenase B  0.01  0.06  1.6  9.3 
2499    Transcriptional regulator, CopG family  0.04  0.11  2.3  2.7 
2500    conserved hypothetical protein  0.02  0.09  1.6  1.6 
2581    hypothetical protein  0.04  0.11  1.3  2.1 
2648    Universal stress protein family  0.04  0.12  0.9  2.3 
2706    hypothetical protein  0.01  0.06  1.1  1.5 
2725  pfpI  Protease I (EC 3.2.‐.‐)  0.00  0.02  1.2  1.6 
2827    Quinone oxidoreductase  0.02  0.10  1.1  1.5 
2852    sulfatase domain protein, putative  0.00  0.05  1.2  1.5 
2874    hypothetical protein  0.01  0.06  1.2  11.3 
2901    Aculeacin A acylase precursor (EC 3.5.1.‐)  0.02  0.09  1.2  1.5 
2918    Trehalose synthase  0.00  0.05  1.2  1.8 
2947    hypothetical protein  0.01  0.06  2.7  4.5 
2951    Transcriptional regulator, TetR family  0.03  0.10  1.5  1.8 
2987    Transcriptional regulator, MarR family  0.02  0.10  1.3  1.5 
3033    cI  0.03  0.10  2.9  5.2 
3096    SciB protein  0.02  0.09  2.2  3.5 
3097    ImpG  0.00  0.04  4.8  6.2 
3098    ImpF  0.00  0.04  6.1  8.5 
3099    SciI protein  0.00  0.05  6.8  8.9 
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3100    ImpB  0.00  0.03  21.5  29.8 
3104    hypothetical protein  0.01  0.07  1.9  3.0 
3105    hypothetical protein  0.03  0.11  1.4  1.8 
3106    VgrG protein  0.03  0.10  2.2  2.2 
3109    hypothetical protein  0.04  0.11  1.9  1.8 
3111    hypothetical protein  0.04  0.11  1.3  1.6 
3241    putative exported protein  0.00  0.04  1.8  3.4 
3266    conserved hypothetical protein  0.01  0.07  1.3  1.9 
3309    Oxidoreductase  0.05  0.12  1.2  1.6 
3324    Regulatory protein  0.01  0.06  1.1  1.5 
3358  ech  Enoyl‐CoA hydratase/aldolase  0.00  0.03  1.2  1.5 
3376  kguD  2‐ketogluconate reductase (EC 1.1.1.215)  0.05  0.12  1.4  1.9 
3380  ptxS  Kdg operon repressor  0.02  0.08  1.2  1.5 
3383    gluconate 2‐dehydrogenase (FAD) (EC  0.03  0.11  1.1  1.8 
3401    hypothetical protein  0.01  0.08  1.4  1.7 
3437    CBS domain protein  0.00  0.02  1.1  3.7 
3476    Probable general secretion pathway GSPG‐ 0.01  0.07  1.2  1.5 
3528    ABC transporter aliphatic‐sulfonate‐binding  0.02  0.10  1.1  1.6 
3529    Dibenzothiophene desulfurization enzyme A  0.05  0.13  1.1  1.8 
3541    Mg(2+) transport ATPase protein C  0.01  0.07  1.4  1.9 
3563    probable transmembrane protein  0.00  0.04  1.4  2.1 
3598    Putative glutamine amidotransferase  0.00  0.04  4.4  5.0 
3613    L‐sorbosone dehydrogenase  0.01  0.06  1.6  2.6 
3631    conserved hypothetical protein  0.01  0.08  2.3  3.2 
3704    hypothetical protein  0.00  0.04  3.3  3.5 
3707    hypothetical protein  0.05  0.13  1.1  2.0 
3743    conserved hypothetical protein  0.04  0.12  1.5  3.0 
3757    Response regulator  0.00  0.04  3.4  5.7 
3758    Sensor histidine kinase/response regulator  0.01  0.07  2.8  3.2 
3759    Protein‐glutamate methylesterase (EC  0.00  0.04  2.6  2.9 
3760    Chemotaxis protein methyltransferase (EC  0.00  0.04  3.1  3.1 
3761    Two‐component hybrid sensor and regulator  0.03  0.10  2.4  3.4 
3762    Histidine kinase/response regulator hybrid  0.01  0.06  1.8  6.0 
3765    hypothetical protein  0.01  0.07  2.2  5.0 
3768  aroE  Shikimate 5‐dehydrogenase (EC 1.1.1.25)  0.02  0.08  1.4  1.9 
3822    Cytochrome c family protein  0.00  0.02  1.0  1.6 
3824    hypothetical protein  0.01  0.06  1.6  2.9 
3832  csrA‐ Carbon storage regulator homolog  0.00  0.04  4.3  7.6 
3833    Two‐component response regulator  0.04  0.11  1.1  1.5 
3839  adhA  Alcohol dehydrogenase, propanol‐preferring  0.02  0.10  1.0  4.3 
3852    BNR domain protein  0.00  0.05  1.1  1.6 
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3923    phosphoglycerate mutase‐related protein  0.02  0.09  1.1  1.9 
3924    SCP‐2 sterol transfer family protein  0.00  0.04  3.0  5.4 
3928    conserved hypothetical protein  0.00  0.05  1.7  3.3 
3929    hypothetical protein  0.01  0.07  4.0  8.2 
3957    High‐affinity choline transport protein  0.01  0.07  1.8  2.3 
3958    hypothetical protein  0.00  0.05  1.4  2.3 
3963    conserved domain protein  0.04  0.11  1.3  1.9 
4000  serS  Seryl‐tRNA synthetase (EC 6.1.1.11)  0.04  0.11  1.0  1.5 
4004  ftsK  Cell division protein ftsK  0.01  0.07  1.4  2.1 
4008  clpA  ATP‐dependent clp protease ATP‐binding  0.02  0.08  1.5  2.6 
4009  clpS  Protein yljA  0.02  0.09  1.8  3.5 
4032    Outer membrane lipoprotein Blc  0.01  0.06  1.5  3.0 
4040    Glyoxalase family protein  0.04  0.11  1.3  1.7 
4041    Glucoamylase (EC 3.2.1.3)  0.01  0.07  1.3  2.0 
4042  zwf‐2  Glucose‐6‐phosphate 1‐dehydrogenase (EC  0.01  0.06  1.8  3.2 
4043  gnd  6‐phosphogluconate dehydrogenase (EC  0.00  0.04  1.8  3.3 
4050  glgA  Glycogen synthase (EC 2.4.1.21)  0.00  0.04  2.8  4.7 
4051    Malto‐oligosyltrehalose trehalohydrolase (EC  0.00  0.06  2.0  2.3 
4052  malQ  4‐alpha‐glucanotransferase (EC 2.4.1.25)  0.01  0.07  1.5  1.6 
4054    conserved hypothetical protein  0.02  0.08  1.5  2.3 
4055  glgX  Glycogen debranching enzyme  0.00  0.02  1.5  1.7 
4056    Endonuclease/Exonuclease/phosphatase  0.00  0.05  1.2  1.5 
4059    Trehalose synthase  0.04  0.11  1.4  1.6 
4060    Alpha‐amylase  0.02  0.08  1.5  3.1 
4069    hypothetical protein  0.03  0.11  1.8  2.8 
4072    conserved hypothetical protein  0.00  0.05  1.3  1.7 
4099  gacA  Response regulator gacA  0.01  0.07  1.2  1.9 
4139    hypothetical protein  0.01  0.07  3.2  8.1 
4167  sixA  Phosphohistidine phosphatase sixA (EC  0.01  0.07  1.2  1.6 
4170    hypothetical protein  0.01  0.06  1.2  1.8 
4176    5‐oxo‐L‐prolinase, putative  0.00  0.04  1.1  1.6 
4178    Dienelactone hydrolase family protein  0.00  0.05  1.9  4.9 
4179  htpG  Chaperone protein htpG  0.01  0.06  4.8  14.4 
4182    identified by match to PFAM protein family  0.01  0.06  1.1  1.7 
4201    Electron transfer flavoprotein alpha‐subunit  0.00  0.05  1.6  3.4 
4202    Electron transfer flavoprotein beta‐subunit  0.00  0.02  1.6  2.4 
4203    Electron transfer flavoprotein‐ubiquinone  0.03  0.11  1.9  4.5 
4205    conserved hypothetical protein  0.03  0.10  1.4  1.5 
4220    non‐ribosomal peptide synthetase domain  0.04  0.11  1.3  1.8 
4260    conserved hypothetical protein  0.04  0.11  1.1  1.7 
4265  anr  Transcriptional activator protein fnrA  0.04  0.11  1.3  1.6 
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4319    Lipoprotein, putative  0.04  0.11  1.3  1.8 
4362    Hpt domain protein  0.00  0.05  1.2  1.5 
4470  algZ  Alginate biosynthesis transcriptional  0.03  0.10  2.7  3.4 
4498    Dihydrofolate reductase (EC 1.5.1.3)  0.03  0.11  1.1  1.5 
4528    conserved hypothetical protein  0.00  0.05  1.5  2.9 
4541  iA  Peptidyl‐prolyl cis‐trans isomerase A  0.04  0.12  2.4  3.1 
4549  fadD  Long‐chain‐fatty‐acid‐‐CoA ligase (EC 6.2.1.3)  0.02  0.08  1.4  1.6 
4560    Ribonuclease BN (EC 3.1.‐.‐)  0.01  0.07  1.4  2.8 
4561    conserved hypothetical protein  0.00  0.03  5.7  10.4 
4573    ATPase, AAA family  0.05  0.12  1.3  1.9 
4581    Putative amidotransferase  0.03  0.11  1.3  1.6 
4614    hypothetical protein  0.03  0.10  3.0  4.2 
4645  mscL  Large‐conductance mechanosensitive  0.02  0.10  1.5  3.1 
4690    Iron‐sulfur cluster‐binding protein, Rieske  0.03  0.10  1.3  1.5 
4693    DnaK suressor protein  0.03  0.11  1.2  1.5 
4704    putative exported protein  0.02  0.10  1.6  1.7 
4707    OsmY‐related protein  0.00  0.02  54.1  52.5 
4708  pnp  Polyribonucleotide nucleotidyltransferase  0.04  0.11  1.7  1.7 
4716  glmM  Protein mrsA homolog  0.03  0.11  1.3  1.5 
4717  folP  Dihydropteroate synthase (EC 2.5.1.15)  0.00  0.04  1.3  1.7 
4718  ftsH  Cell division protein ftsH (EC 3.4.24.‐)  0.00  0.05  1.2  1.9 
4725  dapB  Dihydrodipicolinate reductase (EC 1.3.1.26)  0.01  0.07  1.5  2.7 
4726  dnaJ  Chaperone protein dnaJ  0.03  0.11  1.8  3.5 
4727  dnaK  Chaperone protein dnaK  0.00  0.04  5.2  15.2 
4728  grpE  GrpE protein  0.00  0.04  8.1  20.7 
4736  lldD  L‐lactate dehydrogenase (EC 1.1.2.3)  0.04  0.11  1.0  3.6 
4738    conserved hypothetical protein  0.00  0.05  2.4  5.5 
4770    conserved hypothetical protein  0.01  0.06  1.2  2.2 
4773    conserved hypothetical protein  0.01  0.07  1.4  3.2 
4817    MaoC domain protein  0.01  0.08  1.1  2.1 
4847    conserved hypothetical protein  0.01  0.06  1.1  1.8 
4848    Curved DNA‐binding protein  0.01  0.08  1.1  1.7 
4855  osmE  Osmotically‐inducible lipoprotein OsmE  0.00  0.03  18.7  35.0 
4856    Bacterioferritin  0.00  0.03  7.0  15.1 
4870    Azurin  0.01  0.06  0.5  2.8 
4891  hflC  HflC protein (EC 3.4.‐.‐)  0.03  0.11  1.7  2.5 
4892  hflK  HflK protein  0.03  0.10  2.2  3.4 
4893  hflX  GTP‐binding protein hflX  0.01  0.06  1.9  3.2 
4894  hfq  Hfq protein  0.01  0.07  1.9  3.7 
4895  miaA  tRNA delta(2)‐isopentenylpyrophosphate  0.03  0.11  1.6  1.1 
4919    ADP‐ribose pyrophosphatase (EC 3.6.1.13)  0.04  0.11  0.9  1.5 
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4978    conserved hypothetical protein  0.05  0.12  1.2  1.7 
5000  hslV  ATP‐dependent protease hslV (EC 3.4.25.‐)  0.00  0.05  3.9  11.3 
5001  hslU  ATP‐dependent hsl protease ATP‐binding  0.00  0.04  2.8  10.8 
5007    PhaF protein  0.03  0.10  1.1  1.9 
5008    PhaI protein  0.03  0.11  1.0  1.9 
5026  mdoG  Periplasmic glucans biosynthesis protein  0.03  0.10  2.0  3.9 
5037    Outer membrane lipoprotein Blc  0.00  0.04  1.1  1.6 
5038    Lipoprotein, putative  0.00  0.05  1.2  2.0 
5041  glgP  Glycogen phosphorylase (EC 2.4.1.1)  0.01  0.07  1.4  1.8 
5064  betA  Choline dehydrogenase (EC 1.1.99.1)  0.02  0.08  1.6  1.3 
5108  rpoH  RNA polymerase sigma‐32 factor  0.00  0.04  1.9  6.1 
5156    conserved hypothetical protein  0.00  0.05  1.6  2.1 
5166    Transcriptional regulatory protein  0.05  0.12  1.0  1.7 
5167    conserved hypothetical protein  0.03  0.11  1.6  3.2 
5171  cysP  Sulfate‐binding protein  0.03  0.10  1.7  3.0 
5172    conserved hypothetical protein  0.02  0.08  2.0  5.8 
5184    Glutamine synthetase (EC 6.3.1.2)  0.01  0.06  3.4  4.7 
5206    periplasmic component of efflux system  0.02  0.10  1.1  2.6 
5220  elbB  Sigma cross‐reacting protein 27A  0.02  0.09  1.2  1.6 
5238    putative cytoplasmic protein  0.00  0.04  1.8  3.7 
5267    Cytochrome c5  0.01  0.06  0.8  1.6 
5278    Aldehyde dehydrogenase (EC 1.2.1.3)  0.00  0.04  15.7  18.1 
5279    protein  0.00  0.04  12.8  14.2 
5288    Phosphomannomutase (EC 5.4.2.8)  0.00  0.05  2.3  2.9 
5289  argB  Acetylglutamate kinase (EC 2.7.2.8)  0.05  0.13  1.4  1.9 
5297    Amino acid permease  0.02  0.09  2.0  0.9 
5299    Glutamine synthetase (EC 6.3.1.2)  0.01  0.07  4.1  2.5 
5302  spoT  Guanosine‐3',5'‐bis(Diphosphate) 3'‐ 0.04  0.11  1.7  1.7 
5303    Translation initiation inhibitor  0.02  0.09  1.5  1.7 
5304    Lipoprotein, putative  0.03  0.10  1.6  1.7 
5333    Lipoprotein, putative  0.00  0.04  1.6  2.5 
5334    putative membrane protein  0.00  0.04  1.6  4.4 
5353    putative membrane protein  0.00  0.03  1.7  3.7 
5363    conserved hypothetical protein  0.00  0.05  1.3  2.3 
5389    identified by match to PFAM protein family  0.00  0.05  0.9  3.3 
5391    hypothetical protein  0.01  0.06  0.7  7.0 
5392    Surface antigen gene  0.00  0.05  0.9  6.1 










  Gene   Gene Function  p‐  q‐  Solute  Matric 
0024    Integral membrane protein  0.00  0.04  1.4a  1.5 
0033   
Dolichyl‐phosphate‐mannose‐protein 
mannosyltransferase family protein  0.00  0.03  1.7  2.0 
0034    Bactoprenol glucosyl transferase (EC 2.4.1.‐)  0.01  0.06  1.3  1.5 
0035    GtrA family protein  0.01  0.06  1.6  2.1 
0039    hypothetical protein  0.00  0.05  1.9  2.3 
0048    hypothetical protein  0.02  0.09  1.3  1.5 
0078    hypothetical protein  0.01  0.07  1.3  1.5 
0093    PUTATIVE ZINC PROTEASE PROTEIN  0.01  0.07  1.4  1.6 
0146    Integral membrane protein  0.03  0.10  1.6  1.8 
0276    Transcriptional regulator, Cro/CI family  0.00  0.02  1.3  1.5 
0278    hypothetical protein  0.02  0.09  1.5  1.8 
0299    conserved hypothetical protein  0.03  0.10  1.5  1.5 
0331    YD repeat protein  0.02  0.09  1.5  1.7 
0353    Exonuclease  0.01  0.06  1.6  2.0 
0405    7.5 kDa CHLOROSOME PROTEIN  0.01  0.06  1.2  1.7 
0443  rplK  50S ribosomal protein L11  0.01  0.06  1.2  1.9 
0444  rplA  50S ribosomal protein L1  0.03  0.10  1.2  1.8 
0445  rplJ  50S ribosomal protein L10  0.00  0.05  1.4  1.7 
0453  rpsJ  Ribosomal protein S10  0.01  0.07  1.2  1.8 
0454  rplC  50S ribosomal protein L3  0.02  0.10  1.3  1.8 
0479  rpoA 
DNA‐directed RNA polymerase alpha chain 
(EC 2.7.7.6)  0.02  0.10  1.1  1.5 
0525    Vitamin B12 receptor  0.00  0.04  1.4  1.7 
0560  aroQ‐1 
3‐dehydroquinate dehydratase 1 (EC 
4.2.1.10)  0.03  0.10  1.1  2.6 
0619    ABC transporter substrate‐binding protein  0.01  0.06  1.2  1.5 
0638    ISPpu15, transposase Orf1  0.01  0.06  2.3  6.7 
0677    Lipoprotein, putative  0.03  0.10  1.2  1.6 
0714    Transporter, PerM family  0.01  0.06  1.3  1.5 
0726   
probable sugar nucleotidyltransferase 
Cj1416c  0.01  0.08  1.2  1.5 
0745  uraA  Uracil permease  0.03  0.10  1.4  1.7 




 PP #  Gene   Gene Function  p‐  q‐  Solute  Matric 
0812  cyoA 
Ubiquinol oxidase polypeptide II precursor 
(EC 1.10.3.‐)  0.02  0.08  1.9  3.0 
0814  cyoC 
Cytochrome O ubiquinol oxidase subunit III 
(EC 1.10.3.‐)  0.01  0.07  2.4  2.4 
0862    Iron‐uptake factor  0.01  0.06  1.3  1.5 
0876    Transcriptional regulator, AraC family  0.02  0.08  1.3  1.5 
0898    hypothetical protein  0.01  0.06  1.0  1.9 
0985    Cold shock domain family protein  0.00  0.05  2.8  2.4 
0988  gcvP‐1 
Glycine dehydrogenase [decarboxylating] 
(EC 1.4.4.2)  0.01  0.07  1.9  1.5 
0989  gcvH  Glycine cleavage system H protein  0.00  0.05  4.9  5.7 
1008    RNA polymerase sigma‐70 family protein  0.01  0.07  1.4  1.6 
1015   
Sugar ABC transporter, periplasmic sugar‐
binding protein  0.03  0.10  1.5  2.9 
1016    Permease of ABC sugar transporter  0.02  0.09  1.6  3.0 
1017    Permease of ABC sugar transporter  0.03  0.10  1.3  2.8 
1029    putative membrane protein  0.02  0.09  1.1  1.5 
1033    sulfatase domain protein  0.02  0.08  1.3  1.6 
1065    Membrane protein glpM  0.00  0.05  1.3  1.5 
1068   
Glutamate/aspartate transport ATP‐binding 
protein gltL  0.01  0.07  1.4  2.3 
1069   
Glutamate/aspartate transport system 
permease protein gltK  0.01  0.06  1.4  2.4 
1070   
Glutamate/aspartate transport system 
permease protein gltJ  0.00  0.05  1.4  3.4 
1071   
Glutamate/aspartate periplasmic binding 
protein precursor  0.02  0.10  1.2  2.8 
1091    conserved hypothetical protein  0.03  0.10  1.6  1.7 
1099    Cold shock protein  0.00  0.05  1.8  3.1 
1157    Acetolactate synthase, catabolic, putative  0.00  0.04  2.8  3.2 
1188  dctA  C4‐dicarboxylate transport protein 2  0.00  0.03  2.5  6.9 
1223  oprL  Peptidoglycan‐associated lipoprotein  0.01  0.07  2.3  2.3 
1243    hypothetical protein  0.00  0.04  2.3  3.7 
1245    17 kDa surface antigen precursor  0.01  0.07  2.1  3.6 
1246    conserved domain protein  0.02  0.09  1.4  1.7 
1280  algI  Membrane‐bound O‐acyltransferase  0.01  0.07  1.5  1.7 
1318  petB  Cytochrome b (EC 1.10.2.2)  0.01  0.07  1.6  0.5 
1363    Lipoprotein, putative  0.00  0.04  1.2  1.5 
1612  eno  Enolase (EC 4.2.1.11)  0.00  0.05  1.0  1.5 
1624    Group II intron‐encoding maturase  0.03  0.10  1.5  2.7 
1786    Glycosyl transferase, putative  0.02  0.09  2.0  2.7 
1792    Glycosyltransferase (EC 2.4.1.‐)  0.01  0.07  1.5  1.7 
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1916  fabF 
3‐oxoacyl‐[acyl‐carrier‐protein] synthase (EC 
2.3.1.41)  0.02  0.10  1.3  1.6 
2095  pyrD  Dihydroorotate dehydrogenase (EC 1.3.3.1)  0.00  0.05  1.1  1.5 
2114    ISPpu8, transposase  0.01  0.07  1.5  1.7 
2134    ISPpu10, transposase  0.01  0.07  2.2  3.9 
2218    ISPpu8, transposase  0.01  0.06  1.6  1.9 
2221    hypothetical protein  0.01  0.07  1.3  1.5 
2249    Chemotactic transducer  0.03  0.10  1.1  1.6 
2254    Transcriptional regulator, GntR family  0.02  0.09  1.2  1.7 
2522    ISPpu8, transposase  0.01  0.06  1.4  1.5 
3009    hypothetical protein  0.01  0.06  1.2  1.6 
3011    hypothetical protein  0.00  0.05  1.4  1.7 
3172    Group II intron‐encoding maturase  0.01  0.07  1.6  3.0 
3305    Tellurium resistance protein terC  0.02  0.09  1.2  1.5 
3365    Acetolactate synthase, catabolic, putative  0.01  0.08  3.1  4.0 
3418    hypothetical protein  0.02  0.08  1.7  3.2 
3499    ISPpu14, transposase Orf1  0.01  0.08  2.0  2.9 
3511  ilvE 
Branched‐chain amino acid 
aminotransferase (EC 2.6.1.42)  0.01  0.06  1.8  1.6 
3595   
Amino acid ABC transporter permease 
protein  0.02  0.09  1.1  1.6 
3619    hypothetical protein  0.01  0.06  1.3  1.6 
3820    Group II intron‐encoding maturase  0.01  0.07  1.6  2.9 
3838    hypothetical protein  0.00  0.05  1.6  1.9 
3851    hypothetical protein  0.01  0.07  1.3  1.7 
3966    ISPpu14, transposase Orf1  0.00  0.05  2.2  4.4 
3979    ISPpu14, transposase Orf1  0.01  0.06  2.0  3.8 
4024    ISPpu15, transposase Orf1  0.01  0.06  2.5  6.9 
4062    hypothetical protein  0.00  0.04  1.3  1.5 
4086    conserved domain protein  0.02  0.10  1.2  1.5 
4087    hypothetical protein  0.01  0.07  1.3  3.0 
4092    ISPpu15, transposase Orf1  0.01  0.06  2.3  6.7 
4095    conserved domain protein  0.02  0.10  1.4  1.9 
4174  fabA 
3‐hydroxydecanoyl‐[acyl‐carrier‐protein] 
dehydratase (EC 4.2.1.60)  0.03  0.10  1.7  1.8 
4183    conserved hypothetical protein  0.00  0.05  1.2  1.5 
4192  sdhD 
Succinate dehydrogenase hydrophobic 
membrane anchor protein  0.02  0.10  1.7  2.0 
4193  sdhC 
Succinate dehydrogenase cytochrome b‐556 
subunit  0.00  0.05  1.6  2.2 
4293    conserved hypothetical protein  0.01  0.06  1.9  2.0 
4308    Leucine‐responsive regulatory protein  0.03  0.10  1.0  1.5 
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4318    ISPpu8, transposase  0.01  0.06  1.6  2.0 
4331    conserved hypothetical protein  0.01  0.06  1.6  1.5 
4354  fliQ  Flagellar biosynthetic protein fliQ  0.00  0.03  1.5  1.6 
4364    Anti‐sigma F factor antagonist, putative  0.00  0.06  1.2  1.6 
4385  flgG  Flagellar basal‐body rod protein flgG  0.01  0.08  1.8  1.9 
4388  flgE  Flagellar hook protein flgE  0.02  0.10  1.9  2.1 
4389  flgD  Basal‐body rod modification protein flgD  0.02  0.08  1.3  1.7 
4391  flgB  Flagellar basal‐body rod protein flgB  0.01  0.07  1.5  1.4 
4409   
Site‐specific recombinase, phage integrase 
family  0.00  0.05  1.4  1.6 
4437    ISPpu14, transposase Orf1  0.01  0.06  2.1  3.6 
4441    ISPpu14, transposase Orf1  0.01  0.07  2.1  3.2 
4454   
Dipeptide transport system permease 
protein dppC  0.02  0.10  1.3  1.6 
4487  acsA  Acetyl‐coenzyme A synthetase (EC 6.2.1.1)  0.02  0.08  1.4  1.6 
4538   
Acyl carrier protein phosphodiesterase (EC 
3.1.4.14)  0.03  0.10  1.6  1.9 
4543    conserved hypothetical protein  0.01  0.06  1.2  1.5 
4566   
Transporter, Drug/Metabolite Exporter 
family  0.01  0.06  1.5  1.8 
4626    Murein hydrolase exporter  0.01  0.07  1.3  1.5 
4746    ISPpu15, transposase Orf1  0.01  0.07  2.1  6.4 
4821  fis  DNA‐binding protein fis  0.02  0.10  1.0  1.7 
4905    Chemotaxis motA protein  0.00  0.05  1.2  1.8 
4960  fda  Fructose‐bisphosphate aldolase (EC 4.1.2.13)  0.00  0.04  1.3  1.5 
4967  metK 
S‐adenosylmethionine synthetase (EC 
2.5.1.6)  0.02  0.08  2.0  2.1 
5028  pip  Proline iminopeptidase (EC 3.4.11.5)  0.01  0.06  1.5  1.5 
5031    Proline‐specific permease  0.02  0.08  1.3  1.6 
5043    conserved hypothetical protein  0.00  0.05  1.3  1.5 
5046  glnA  Glutamine synthetase (EC 6.3.1.2)  0.00  0.05  5.3  4.7 
5047  ntrB  Nitrogen regulation protein ntrB (EC 2.7.3.‐)  0.01  0.08  1.7  1.8 
5148    conserved hypothetical protein  0.01  0.06  1.6  2.0 
5232    conserved hypothetical protein  0.00  0.02  3.4  3.9 
5234    Nitrogen regulatory protein P‐II  0.01  0.07  2.3  1.9 
5244    Transcriptional regulator, AraC family  0.00  0.04  1.3  1.7 
5248    Hydrolase (EC 1.14.‐.‐)  0.00  0.04  1.4  1.7 
5255    Hydrolase (EC 1.14.‐.‐)  0.01  0.06  1.4  2.2 
5275    Transcriptional regulatory protein  0.03  0.10  1.3  1.5 
5290    ISPpu10, transposase  0.03  0.10  1.9  2.9 
5343    Transcriptional regulator  0.01  0.07  1.2  1.7 
5344    Acetyltransferase  0.01  0.08  1.3  1.6 
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5356    Acyl‐CoA hydrolase (EC 3.1.2.20)  0.01  0.07  1.2  1.5 
5375   
Glycine cleavage system transcriptional 
activator  0.02  0.08  1.4  1.9 
5388    conserved hypothetical protein  0.02  0.09  1.0  1.5 
5398    ISPpu14, transposase Orf1  0.01  0.06  2.2  3.1 
5405    Transposon Tn7 transposition protein tnsB  0.01  0.07  1.3  1.6 
5415  atpA  ATP synthase alpha chain (EC 3.6.3.14)  0.00  0.05  1.6  2.1 
5416  atpH  ATP synthase delta chain (EC 3.6.3.14)  0.01  0.08  1.7  2.3 
5418  atpE  ATP synthase C chain (EC 3.6.3.14)  0.01  0.06  1.7  1.9 
 
 
 
 
